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Fluctuaciones en las condiciones del ambiente inciden en el crecimiento y desarrollo de 
los árboles y por ende en los ecosistemas forestales que conforman. La desviación 
sostenida de cualquier condición ambiental más allá del rango óptimo de los árboles, 
disminuye sus potenciales productivos y se transforma en un factor de estrés para los 
mismos. De este modo, es probable que los bosques en distintas partes del mundo 
experimenten cambios drásticos en su crecimiento y fisiología como consecuencia de la 
incidencia de los aumentos de CO2 atmosférico y cambios en el clima ocurridos 
principalmente durante el último siglo. En virtud de que los bosques cumplen un rol 
fundamental a nivel global, ya que aportan servicios ecológicos tanto a los sistemas 
naturales como a la humanidad, resulta relevante estudiar las respuestas de los árboles a 
los cambios ambientales para conocer cómo los bosques se desarrollarán bajo futuros 
escenarios de cambios en el clima. 
Araucaria araucana es una conífera perenne, diclino dioica, endémica de los bosques 
subantárticos de Argentina y Chile, que crece desde sitios con precipitaciones de ~4000 
mm/año (sitios mésicos) hasta zonas de ~500 mm/año (sitios xéricos). A. araucana 
manifiesta diferente intensidad de respuesta del crecimiento al clima dependiendo de la 
edad y el sexo de los árboles, aspecto que se ha estudiado en bosques xéricos. Sin 
embargo, nada se conoce de estas relaciones en bosques mésicos, que representan cerca 
del 67% de la superficie total que ocupan en el sector argentino. Por este motivo, el 
objetivo principal de esta Tesis es analizar la respuesta del crecimiento radial y la 
respuesta fisiológica de A. araucana a las variaciones ambientales en relación a la edad y 
el sexo de los individuos en bosques mésicos del norte de Patagonia, mediante análisis de 
los anillos de crecimiento y sus composiciones de isótopos estables de carbono. Como 
objetivos específicos se plantea 1) desarrollar cronologías de ancho de anillos de 
crecimiento para ocho localidades de bosque mésico de A. araucana del norte de 
Patagonia, separadas según clases de edad y sexo, 2) relacionar las cronologías de ancho 
de anillos por clases de edad y por sexo con datos instrumentales de clima e índices 
atmosféricos, 3) analizar la relación 13C/12C (δ13C) de los anillos de crecimiento de árboles 
de distintas edades creciendo en ambientes mésicos y xéricos durante el siglo XX, 4) 
vincular los valores de δ13C a las respuestas fisiológicas de A. araucana al ambiente y 
estimar la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA), 5) analizar las variaciones en la 
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EiUA y sus tendencias entre individuos de distintas clases de edad y entre sitios de 
muestreo, 6) comparar las series temporales de EiUA con datos climáticos instrumentales 
disponibles para la región y valores históricos de concentración de CO2 en la atmósfera y 
su correspondiente fracción de δ13C (δ13Catm) y 7) con la información generada, establecer 
un modelo conceptual que explique las respuestas del crecimiento y de la EiUA de A. 
araucana a los factores ambientales según la clase de edad, el sexo de los árboles y las 
condiciones de sitio donde se desarrollan, con particular atención a la evolución de las 
variables climáticas durante el siglo XX. 
El estudio contempló el análisis de ocho sitios para los que se construyeron cronologías de 
ancho de anillos de crecimiento según metodologías tradicionales en Dendrocronología. 
Las cronologías se analizaron estadísticamente y de ello resultaron dos grupos que se 
diferenciaron por su ubicación topográfica: a) grupo Alto (altitud media: 1626 msnm) y b) 
grupo Bajo (altitud media: 1262 msnm). Mediante una metodología que relaciona el ancho 
de anillo con la edad cambial y las variables climáticas, se identificaron tres clases de 
edad: 1) Joven: 1 a 150 años, 2) Adulta: 151 a 270 años y 3) Madura: más de 270 años. El 
crecimiento radial y sus tendencias fueron analizados en cada grupo intrarregional, en cada 
clase de edad y en cada clase de sexo (femeninos, masculinos e indiferenciados 
sexualmente). Se observó que, en general, el grupo Alto presentó menores crecimientos 
que el grupo Bajo, aunque este último disminuyó la tasa de crecimiento a partir de 1950. 
Las tendencias en el incremento de área basal indicaron aumentos del crecimiento en 
árboles del grupo Alto y una desaceleración del mismo en el grupo Bajo durante los 
últimos 100 años. Estas diferencias podrían deberse al efecto diferencial que el aumento 
de la temperatura y la disminución de las precipitaciones, registrados en Patagonia norte 
durante el último siglo, podrían tener en los árboles creciendo en distintas altitudes. Los 
árboles jóvenes mostraron mayor crecimiento que los adultos y maduros sobre todo en el 
grupo Alto, mientras que los indiferenciados mostraron menores crecimientos comparados 
con los femeninos y masculinos en ambos grupos.  
Por otro lado, se analizaron las relaciones del crecimiento con el clima y con índices 
atmosféricos mediante funciones de correlación. Las respuestas del crecimiento radial de 
A. araucana a las distintas variables climáticas mostraron en todos los casos el mismo 
patrón de variación pero evidenciaron una diferente intensidad de respuesta en función del 
sexo, de la edad de los árboles y de la altitud de los sitios. Se observó que las temperaturas 
del período de crecimiento previo (enero a abril) afectaron negativamente el crecimiento 
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de todos los árboles. Particularmente, los individuos indiferenciados respondieron de 
forma negativa a las temperaturas de setiembre a diciembre y positivamente a la 
precipitación de setiembre del período de crecimiento actual. Además, los árboles 
femeninos mostraron una tendencia a ser más sensibles a la variabilidad del clima durante 
el período de crecimiento previo, mientras que los masculinos mostraron mayor 
sensibilidad durante los meses de invierno y la temporada de crecimiento corriente. Por 
otro lado, los árboles jóvenes se mostraron negativa y significativamente influenciados por 
las temperaturas de los meses de inicio del período de crecimiento, mientras que los 
adultos y maduros mostraron una tendencia a ser más sensibles a las temperaturas de los 
meses de invierno y del período de crecimiento previo. Estas distintas intensidades de 
respuesta podrían deberse al uso diferencial de los recursos disponibles que hacen los 
árboles a lo largo del tiempo, y a las diferencias en la asignación de estos recursos al 
crecimiento, reproducción y/o mantenimiento. Por otro lado, las respuestas del crecimiento 
al clima en función de la altitud, evidenciaron que el grupo Alto fue más sensible a la 
temperatura durante los meses de invierno, mientras que el grupo Bajo se encontró más 
negativamente influenciado por las temperaturas de la temporada de crecimiento actual. 
En este sentido, las altas temperaturas durante el invierno podrían causar déficits hídricos 
durante la primavera, mientras las temperaturas de primavera-verano podrían aumentar las 
condiciones de sequía durante la temporada de crecimiento actual, teniendo estos procesos 
diferente grado de influencia de acuerdo a la altitud de los sitios. En general, las respuestas 
del crecimiento a los principales forzantes climáticos de la región, como los fenómenos El 
Niño-Oscilación del Sur (ENSO) y Modo Anular del Sur (SAM), mostraron patrones de 
respuesta en concordancia con la variabilidad de la precipitación y la temperatura que 
estos fenómenos de circulación atmosférica producen. Así, las variaciones del crecimiento 
de A. araucana producto del efecto de los principales forzantes climáticos a escala 
subhemisférica, reflejan también las variaciones del clima local. Reconocidos estos 
mecanismos de interpretación lineal, se analizó la relación 13C/12C (δ13C) de los anillos de 
crecimiento de árboles adultos y maduros de sitios mésicos y xéricos durante el último 
siglo, y se estimó la Eficiencia intrínseca en el Uso del Agua (EiUA). De esta manera, las 
respuestas fisiológicas de los árboles a la variabilidad del clima pudieron ser interpretadas. 
Se observó que los sitios xéricos mostraron mayores valores de EiUA que los mésicos, 
mientras que los sitios ubicados en latitudes más altas mostraron menores valores que los 
ubicados en menores latitudes dentro de la misma condición ambiental. Estas diferencias 
en los valores de EiUA se deben principalmente a las diferentes condiciones de humedad y 
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temperatura de los distintos sitios. Por otro lado, se observó que los árboles adultos 
presentaron menores valores de EiUA que los maduros, principalmente en los sitios 
mésicos. Estos resultados podrían asociarse al aumento de la altura de los individuos con 
la edad, y a sus efectos derivados, principalmente en sitios de bosque denso y cerrado. Por 
otro lado, los valores de EiUA se relacionaron significativa y positivamente con las 
temperaturas máximas de verano y con la concentración atmosférica de CO2, mientras que 
las relaciones de la EiUA y las variaciones del crecimiento radial presentaron respuestas 
variables. De acuerdo a las observaciones, algunos árboles presentaron una influencia 
positiva en el crecimiento, otros mostraron disminuciones del crecimiento a pesar de los 
incrementos en la EiUA, mientras que otros no presentaron tendencia alguna, 
evidenciando respuestas neutrales del crecimiento al aumento de la EiUA. Estos resultados 
evidencian que otros factores pueden estar operando en la limitación del crecimiento de A. 
araucana, como el aumento global de la temperatura del aire, cambios en la disponibilidad 
de agua, limitación de nutrientes, entre otros, lo que induce a razonar que incrementos en 
la EiUA no serían suficientes para compensar dichas limitaciones. 
Finalmente, la información generada en esta Tesis indica que la edad, el sexo, las 
condiciones del ambiente, las variaciones climáticas y los aumentos de la concentración 
atmosférica de CO2 ocurridos principalmente durante el siglo XX, producen respuestas 
diferenciales del crecimiento radial y la EiUA de árboles de A. araucana creciendo en el 
norte de Patagonia. Esto implicaría también respuestas diferenciales de adaptación a 
futuros escenarios de cambio climático frente a los que los bosques de A. araucana 
parecerían ser particularmente vulnerables. 
  




Fluctuations in the environmental conditions affect the tree growth and the tree 
development and therefore the forest ecosystems. A sustained deviation of any 
environmental condition beyond the optimum range for tree life, reduces their growth 
potential becoming an stress factor. Thus, it is likely that forests in different parts of the 
world experience drastic changes in their growth and physiology as a consequence of the 
atmospheric CO2 increases and changes in climate that occurred mainly during the last 
century. Due to forests play a fundamental role at a global level, since they provide 
ecological services to both natural systems and society, it is relevant to study the tree 
responses to environmental changes to understand how forests will develop under future 
climate change scenarios. 
Araucaria araucana is an evergreen dioecious conifer, endemic of the subantarctic forests 
of Argentina and Chile that ranges from sites with ~4000 mm/year of precipitation (mesic 
sites) to areas of ~500 mm/year (xeric sites). The growth of A. araucana shows different 
intensity in its response to climate depending on the age and the sex of the trees, an aspect 
that has been studied only in xeric forests, up to now. However, nothing is known of these 
relationships in mesic forests, which account for around 67% of the total range of 
distribution of these forests in Argentina. For this reason, the main objective of this Thesis 
is to analyze the response of the radial growth and the physiological response of A. 
araucana to environmental variations in relation to the age and the sex of the trees in 
mesic forests of northern Patagonia, through the analysis of the tree-ring variability and 
their stable carbon isotope compositions. As specific objectives it is proposed 1) to 
develop tree-ring widths chronologies for eight sites of the A. araucana mesic forests of 
northern Patagonia, according to tree age and sex, 2) to relate these chronologies separated 
by age and sex classes with instrumental climate data and atmospheric indices, 3) to 
analyze the 13C/12C (δ13C) ratio of tree-rings from trees of different ages growing in mesic 
and xeric environments during the 20th century, 4) to link the values of δ13C to 
physiological responses of A. araucana to the environment, and to estimate the intrinsic 
Water Use Efficiency (iWUE) of the trees, 5) to analyze the variations in the iWUE and its 
trends among individuals of different age classes and between sites, 6) to compare the 
iWUE series with instrumental climate data available for the region, and with historical 
atmospheric CO2 concentration values and their corresponding δ
13C (δ13Catm) contents, and 
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7) according with the information generated, to establish a conceptual model that explains 
the responses of the radial growth and the iWUE of A. araucana to climate according to 
tree age, sex and the environmental conditions where the trees develop, with particular 
attention to the evolution of the climatic variables during the 20th century. 
The study included the analysis of eight sites for which tree-ring width chronologies were 
built using traditional dendrochronological methodologies. The chronologies were 
statistically analyzed and clustered in two groups in relation to topography: a) High group 
(average altitude: 1626 masl) and b) Low group (average altitude: 1262 masl). Using a 
methodology that relates the tree-ring width, the cambial age and the climatic variables, 
three age classes were identified: 1) Young: from 1 to 150 years, 2) Adult: from 151 to 
270 years and 3) Mature: more than 270 years old. Radial tree growth and its trends were 
analyzed in the two intraregional groups and in each of the age and sex classes (female, 
male and sexually undifferentiated) of each group. It was observed that, in general, the 
High group showed lower growths than the Low group, although the latter decreased the 
growth rate after 1950. Trends in the basal area increment indicated growth increases in 
the High group and a decrease in the growth rate in the Low group during the last 100 
years. These differences could be due to the differential effect that the increased 
temperature and the decreased precipitation, recorded in northern Patagonia during the last 
century, could have on the trees growing at different altitudes. Young trees showed higher 
growths than adult and mature trees especially in the High group, while the 
undifferentiated trees showed lower growths compared to the female and male trees in 
both groups. 
On the other hand, the relationship between tree growth, climate and atmospheric indices 
were analyzed through correlation functions. It was observed that A. araucana radial 
growth responses to different climatic variables showed in all trees the same variation 
pattern but different response intensity according to the sex, the tree age and the altitude of 
the sites. It was observed that the temperature of the previous growing season (January to 
April) negatively affected the growth of all trees. Particularly, the undifferentiated trees 
responded negatively to September-December temperatures and positively to September 
precipitation during the current growing season. In contrast, female trees were more 
sensitive to climate variability during the previous growing season, while male trees 
showed greater sensitivity during winter months and along the current growing season. On 
the other hand, young trees were negative and significantly influenced by temperatures in 
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the beginning of the growing season, while adult and mature trees tended to be more 
sensitive to winter and previous growing season temperatures. These different response 
intensities could be due to the differential use of the available resources that trees do over 
time, and also to the differences in the allocation of these resources to growth, 
reproduction and/or structures maintenance. On the other hand, the tree growth responses 
to climate depending on the altitude, showed that the High group was more sensitive to 
temperature during the winter months, while the Low group was more negatively 
influenced by temperatures of the current growing season. In this sense, high temperatures 
during winter could cause water deficits during spring, while spring-summer temperatures 
could increase drought conditions during the current growing season. Moreover, these 
processes could have different degree of influence according to the site elevation. In 
general, tree growth responses to the main climate forcing factors in the region, such as El 
Niño-Southern Oscillation (ENSO) and Southern Annular Mode (SAM) phenomena, 
showed response patterns in accordance with the variability of the precipitation and the 
temperature that these phenomena force. Thus, the A. araucana growth variations resulted 
from the effect of the main climatic forcing factors at the subhemispheric scale, also 
reflect the local climate variations. Recognized these mechanisms of linear interpretation, 
the 13C/12C (δ13C) ratios of tree-ring from adult and mature trees from mesic and xeric 
sites during the last century were analyzed, and the intrinsic Water Use Efficiency (iWUE) 
was estimated. In this manner, the physiological responses of the trees to climate 
variability could be interpreted. It was observed that the xeric sites showed higher iWUE 
values than the mesic ones, while the sites located at higher latitudes showed lower values 
than those located at lower latitudes within the same environmental condition. These 
differences in the iWUE values are mainly due to the different moisture and thermal 
conditions of the sites. On the other hand, it was observed that adult trees presented lower 
iWUE values than mature ones, mainly in the mesic sites. These results could be 
associated to the increase of the tree height as the tree ages, and to their derived effects, 
mainly in dense and closed forests. On the other hand, the iWUE was significant and 
positively related to the maximum summer temperatures and to the atmospheric 
concentration of CO2, while the relationship between the iWUE and the radial growth 
variations presented different responses. In this sense, some trees showed a positive 
influence on growth, others showed growth decreases despite increases in the iWUE, 
while others did not show any growth trend, evidencing neutral growth responses to the 
increase in the iWUE. These results evidence that other factors may be limiting the A. 
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araucana growth, such as the air temperature global increase, changes in water 
availability, nutrient limitations, among others, leading to interpret that increases in the 
iWUE would not be enough to compensate these limitations. 
Finally, the information generated in this Thesis indicates that the tree age, the sex, the 
environmental conditions, the climatic variations and the increases in atmospheric CO2 
concentrations that occurred mainly during the last century, produce differential responses 
of radial growth and iWUE of A. araucana trees growing in northern Patagonia. This 
would also imply differential adaptation responses to future climate change scenarios, 
against which the A. araucana forests would appear to be particularly vulnerable. 
  





1.1 INTRODUCCIÓN GENERAL 
1.1.1 El cambio climático y sus efectos sobre los ecosistemas 
El cambio climático es reconocido como uno de los desafíos más serios que enfrenta 
actualmente el mundo, tanto por sus efectos e impactos en las personas como en el 
ambiente y las economías (Lindner et al., 2010). La incidencia de las actividades humanas 
ha sido asociada al cambio climático, principalmente a partir del desarrollo industrial, y en 
particular desde la década de 1950. Los cambios globales en la composición química de la 
atmósfera se deben mayormente a las emisiones antropogénicas de gases de efecto 
invernadero, como el CO2 que resulta de la quema de combustibles fósiles, y el metano y 
el óxido nitroso originados de múltiples actividades humanas (Karl & Trenberth, 2003). 
La concentración de CO2 en la atmósfera aumentó un 42% desde el inicio de la era de la 
industrialización (considerada desde mediados del siglo XIX hasta el presente), desde 280 
ppm a más de 398 ppm actualmente, con la particularidad de que la mitad de dicho 
incremento se ha producido a partir de la década de 1950 (Etheridge et al., 1996). Estos 
cambios en la concentración de los gases atmosféricos de efecto invernadero son una de 
las principales causas del incremento global de la temperatura y otros cambios asociados 
en el clima, sin embargo el grado en que los patrones de temperatura y precipitación 
cambiarán en el futuro próximo es todavía incierto (Beedlow et al., 2004). Actualmente se 
ha estimado que el clima en la Tierra ha excedido los límites naturales de variabilidad, 
principalmente a partir de 1980 (Karl & Trenberth, 2003). En este sentido, el 
calentamiento global registrado durante el último siglo fue de 0,8°C y durante las últimas 
tres décadas fue de 0,6°C. De este modo, el calentamiento global fue relativamente más 
lento y presentó grandes fluctuaciones desde principios del siglo pasado hasta 1975, año a 
partir del que se registró un rápido aumento de la temperatura global a una tasa de ~0,2°C 
por década, que se mantiene hasta la actualidad (Hansen et al., 2006). Estos cambios en la 
temperatura global y aún en el régimen de precipitaciones muestran diferentes efectos 
sobre los ecosistemas naturales. Algunos organismos y ecosistemas responden 
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rápidamente al cambio climático, reaccionando a las condiciones cada año, mientras que 
otros responden tan lentamente que sólo las tendencias climáticas de largo plazo tienen 
algún efecto observable (Davis, 1984). Independientemente de la velocidad de respuesta al 
cambio climático que pueden tener los sistemas biológicos, los bosques pueden ser 
particularmente afectados por este cambio ya que la longevidad de los árboles en muchos 
casos no permite una rápida adaptación a las variaciones ambientales (Lindner et al., 
2010). De este modo, es probable que los bosques en distintos ecosistemas del mundo 
experimenten cambios drásticos como consecuencia de la incidencia de elevados niveles 
de CO2 y cambios en el clima (Ceulemans et al., 1999). Evaluar y predecir estos cambios 
es relevante debido a las importantes funciones que cumplen los bosques tanto a escala 
global como local. Los bosques son importantes fuentes de recursos y materias primas 
para las actividades económicas de las personas, como así también brindan gran cantidad 
de servicios ecosistémicos a las mismas. Por otro lado, constituyen importantes reservorios 
de biodiversidad y son fundamentales para la preservación y conservación de muchas 
especies. Los bosques también influyen en procesos y factores globales, como el albedo 
terrestre, los regímenes hidrológicos y la concentración de CO2 de la atmósfera, afectando 
directamente el clima a escala global, pero también afectan el clima a escala local 
alterando la temperatura, la humedad y la radiación solar (Graham et al., 1990). Del 
mismo modo, las respuestas de los bosques y de los árboles en particular, se producen en 
diversas escalas temporales y espaciales y en diferentes direcciones. Por ejemplo, los 
procesos que implican intercambios de agua, calor y CO2 en la superficie de la hoja tienen 
tiempos de respuesta rápidos, que pueden ir de segundos a días, y afectan principalmente 
las condiciones fisiológicas de la planta y las condiciones ambientales del entorno 
inmediato. El crecimiento del bosque y la composición de la comunidad tienen tiempos de 
respuesta intermedios, de décadas a siglos, afectando principalmente las condiciones 
ecológicas de la comunidad y el ambiente a escala local, mientras que la distribución 
geográfica de los bosques representa una respuesta a largo plazo que puede abarcar desde 
siglos a milenios (Graham et al., 1990) y que influye mayormente a escala de paisaje. 
Estos tiempos de respuesta pueden variar también dependiendo de las condiciones 
ecológicas y ambientales y de las especies forestales implicadas. Además, todos estos 
procesos y niveles de respuesta pueden a su vez ser alterados por la intervención humana 
(Graham et al., 1990). Los cambios en el desarrollo y crecimiento de los bosques 
observados a lo largo del tiempo, evidencian que los cambios ambientales globales pueden 
afectar el funcionamiento y dinámica de los bosques. Sin embargo, es importante 
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distinguir entre los efectos que a corto y largo plazo produce el aumento del CO2 
atmosférico y las variaciones climáticas asociadas para poder predecir más 
fehacientemente el comportamiento de los árboles a futuras condiciones ambientales 
(Ceulemans et al., 1999). Los aumentos de temperatura, la ampliación del período de 
activo crecimiento y el aumento del CO2 atmosférico se han documentado científicamente 
como factores de incidencia en la fisiología, el metabolismo y el crecimiento de los 
árboles (McMahon et al., 2010), y es probable que sean factores críticos que influyan en la 
tasa de crecimiento de los mismos, en el estado de vitalidad y sanidad de los bosques en 
general y en sus respuestas a la dinámica en el largo plazo. 
1.1.2 Los bosques y su importancia a nivel global 
Los bosques a nivel mundial representan aproximadamente el 30% de la superficie 
terrestre, cubriendo cerca de 42 millones de km2 en tierras tropicales, templadas y 
boreales. Estos bosques representan parte de la diversidad de la biota y proporcionan 
servicios ecológicos, económicos, sociales y estéticos a los sistemas naturales y a la 
humanidad (Bonan, 2008). Además, los bosques actúan como almacenes de carbono, 
cumpliendo un rol importante en el ciclo de materia y energía a nivel global, e influyen 
finalmente en el clima y la concentración de gases de efecto invernadero de la atmósfera. 
En este sentido, cuando se pierden superficies de bosques por diversas causas (cambios en 
el uso del suelo, incendios, deforestación), se libera principalmente carbono, y estos 
bosques actúan en estos casos como fuente de emisiones de gases de efecto invernadero. 
En cambio, cuando se reforestan, se manejan y/o conservan, éstos secuestran carbono 
atmosférico y se convierten en un sumidero de los principales gases de efecto invernadero, 
como el CO2, minimizando los efectos del cambio climático. Por ello se considera que el 
manejo de los bosques puede contribuir al problema del cambio climático (p. ej., Sellers et 
al., 1996; Bonan, 2008), pero también se constituye en herramientas de atenuación y 
mitigación del mismo (p. ej., Carey et al., 2001; Bonan, 2008; Luyssaert et al., 2008). 
En relación a lo mencionado, los bosques almacenan el 45% del carbono terrestre y 
contribuyen con el 50% de la producción primaria neta terrestre, lo que resulta en grandes 
cantidades de carbono secuestrado anualmente (Bonan, 2008). Más específicamente, el 
20% de la biomasa vegetal del mundo y el 10% del carbono terrestre están contenidos en 
los bosques templados (Bonan, 2008). Por lo tanto, los ecosistemas forestales ejercen un 
impacto significativo en la disminución de las concentraciones atmosféricas de CO2 
(Ceulemans et al., 1999) y en el clima en general. Sin embargo, este impacto puede 
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presentar diferente magnitud, por lo que es relevante analizar el contexto regional en el 
que los bosques se desarrollan y las capacidades y estrategias de cada especie en relación a 
la mitigación del cambio climático (Lindner et al., 2010). 
Los ecosistemas forestales están sujetos a condiciones ambientales muy fluctuantes para el 
crecimiento y desarrollo de los árboles. La desviación sostenida de cualquier condición 
ambiental más allá del rango óptimo de los árboles, disminuye sus potenciales productivos 
y se transforma en un factor de estrés para los mismos (Niinemets, 2010). En este sentido, 
y dada la importancia de los bosques a nivel global, es necesario conocer las respuestas de 
los árboles a los distintos factores y niveles de estrés para predecir cómo pueden verse 
afectados ante los actuales y futuros cambios ocurridos en el ambiente. Varios factores han 
sido ya informados como responsables de grandes cambios en los ecosistemas forestales, 
como el aumento del CO2 atmosférico (p. ej., Liu et al., 2007), aumentos en la temperatura 
del aire (p. ej., Peñuelas & Boada, 2003; Allen et al., 2010; Way & Oren, 2010), aumentos 
de las condiciones de sequía (p. ej., Allen et al., 2010), cambios en el uso del suelo (p. ej., 
Peñuelas & Boada, 2003) y el cambio climático en general (p. ej., Hansen & Dale, 2001; 
Walther et al., 2002). De esta manera, se torna relevante identificar y analizar los factores 
de estrés más importantes que afectan las distintas especies forestales tanto a nivel 
fisiológico (eficiencia en el uso del agua, fotosíntesis, respiración, etc.), de productividad 
(crecimiento, desarrollo, etc.), a nivel poblacional (distribución, rango ecológico, etc.), 
como a nivel de comunidad (relaciones ecológicas, cambios en el paisaje, etc.), para 
conocer así sus respuestas ante posibles cambios en el ambiente. Dado que en general los 
bosques naturales están compuestos por árboles de distintas clases de edad, es decir desde 
plántulas a individuos maduros o incluso en estado de senescencia, las respuestas de una 
misma especie forestal al ambiente pueden diferir notoriamente con la edad, incluso dentro 
del mismo ecosistema forestal. Esto se debe a que muchas características estructurales y 
fisiológicas de los árboles experimentan modificaciones durante la ontogenia de los 
mismos, como es el caso del área foliar y la biomasa de las raíces (p. ej., Ryan et al., 
1997), la tasa fotosintética y la conductancia hidráulica del tallo (p. ej., Ryan & Yoder, 
1997; Bond, 2000), la asignación diferencial de recursos a distintas funciones (p. ej., 
Sinclair et al., 2012), entre otros. Estos cambios que se observan a medida que el árbol 
envejece le confieren a su vez, distintos mecanismos y procesos de respuestas ante los 
mismos factores ambientales. Es decir, que las respuesta de un mismo individuo al mismo 
factor ambiental pueden variar dependiendo de la edad del árbol, facilitando distintos 
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niveles de resistencia y/o respuesta a dichas variables a lo largo de la vida. Así, la forma 
en que los árboles perciben el nivel de estrés varía a lo largo de su ontogenia (Niinemets, 
2010). También, los requerimientos fisiológicos para el desarrollo varían en el tiempo, y 
factores que se presentan de gran influencia y necesidad en un estadío de la vida del árbol 
pueden no serlo en otro. Sumado a esto, los árboles también se enfrentan a distintas 
combinaciones de factores de estrés que cambian durante la ontogenia de los individuos 
(Niinemets, 2010). Por ejemplo, las condiciones de luz aumentan a medida que el árbol 
crece y alcanza el dosel superior, permitiendo una mejora de la tasa fotosintética. Sin 
embargo, el aumento de la radiación interceptada con el consecuente aumento de la 
temperatura, la reducción de la conductancia hidráulica del tallo y las condiciones más 
expuestas a las que se enfrenta el árbol, conducen a mayores condiciones de estrés hídrico 
a nivel de copa en árboles dominantes (Ambrose et al., 2009; Bert et al., 1997) limitando 
la tasa fotosintética (Hubbard et al., 1999). Por otro lado, dado que el cambio climático 
implica la modificación simultánea de varios factores ambientales de estrés como así 
también de su intensidad, el conocimiento de cómo los árboles responden a múltiples 
factores de estrés que se presentan de manera sucesiva o combinadamente, es clave para 
entender los efectos del cambio climático global en el desarrollo de los árboles y de los 
bosques, tanto en lo que se observa en el presente como en predicciones futuras 
(Niinemets, 2010). 
Por otra parte, teniendo en cuenta la alta heterogeneidad en la geomorfología, microclima 
y tipología de suelos donde se desarrollan los bosques, las sensibilidades al cambio 
climático y al ambiente en general pueden variar fuertemente a escala local y regional 
(Lindner et al., 2010; Mundo et al., 2012a; Juaneda, 2017). Por ejemplo, se espera que el 
crecimiento de los árboles disminuya en los sitios limitados por el agua debido al aumento 
del estrés por sequía (Lindner et al., 2010), pero a su vez, se espera que los efectos 
primarios del aumento del CO2 atmosférico en el crecimiento de los árboles sean más 
evidentes en ambientes áridos a semiáridos (Knapp et al., 2001). En estos ambientes, la 
alta sensibilidad del crecimiento a la precipitación permitiría que el aumento de CO2 
atmosférico ayude a reducir el estrés hídrico de los árboles durante períodos de sequía a 
través de una mayor eficiencia en el uso del agua. Además, la fertilización con CO2 
aumentaría el crecimiento radial por encima de los niveles medios históricos, y este 
aumento sería más evidente en condiciones de sequía que en condiciones de no-sequía, 
especialmente durante la última parte de este siglo XX (Knapp et al., 2001; Huang et al., 
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2007). Por otro lado, se espera que los árboles de sitios más fríos, de altas latitudes y 
altitudes, donde el crecimiento está generalmente limitado por la temperatura, se 
beneficien con el aumento de la temperatura global (Way & Oren, 2010). Además, la alta 
heterogeneidad espacial de la disponibilidad de agua en el suelo, la radiación, la salinidad 
y los nutrientes del suelo, así como la densidad forestal, pueden facilitar diferentes 
respuestas de los árboles dentro y/o entre poblaciones (Liu et al., 2007).  
Todo esto indica que las respuestas de los árboles pueden ser muy diversas dependiendo 
tanto de factores endógenos como exógenos, y que las respuestas de los ecosistemas 
forestales al cambio climático son impulsadas por complejas influencias multifactoriales. 
Por este motivo, resulta relevante diferenciar las respuestas de los árboles en relación a las 
condiciones del sitio (p. ej., sitios mésicos vs xéricos, bosques abiertos vs cerrados), a la 
ontogenia de los árboles (p. ej., árboles jóvenes vs árboles adultos), y a lo largo del tiempo 
(p. ej., antes y después de la era industrial), abordando el estudio desde distintas 
disciplinas, como la Fisiología vegetal, la Dendrocronología y la Climatología, entre otras. 
Esto ayudaría a comprender mejor las respuestas de los árboles al ambiente, a conocer sus 
patrones de distribución sobre la Tierra y a predecir sus posibles cambios ante futuros 
escenarios de cambios en el clima. 
1.1.3 Dendrocronología e isótopos estables como herramientas de estudio 
La Dendrocronología es la ciencia que trata sobre la datación de los anillos de crecimiento 
en plantas leñosas y de la capacidad de derivar la información ambiental contenida en los 
mismos (Fritts, 1976), siendo una técnica indirecta para la evaluación de los cambios 
ambientales (Ceulemans & Mousseau, 1994). Es decir, las respuestas de los árboles a los 
cambios históricos en la concentración atmosférica de CO2 y a los cambios en el clima 
pueden registrarse en cronologías de anillos de árboles (Fritts, 1976; Schweingruber, 
1983), durante períodos que van desde unas pocas decenas, a centenas y miles de años, 
dependiendo de la longevidad de las especies. El estudio de las respuestas de los árboles al 
ambiente a través del análisis de los anillos de crecimiento presenta dos ventajas 
fundamentales frente a otros registros cronobiológicos. Primero, la datación exacta de cada 
anillo de crecimiento ofrece series temporales perfectas de información ambiental 
acontecida durante el período vegetativo de cada año de la vida del árbol. De esta manera, 
pueden obtenerse datos ecofisiológicos tanto con una resolución anual como intra-anual 
(Roig & Villalba, 2008). Segundo, cada parte de una cronología de anillos de crecimiento 
está representada por varios árboles con períodos de vida superpuestos, lo que hace 
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posible definir la variabilidad de una medición, el valor medio y calcular los límites de 
confianza (McCarroll & Loader, 2004). Por otro lado, los árboles están ampliamente 
distribuidos, haciendo posible estudiar variaciones geográficas en el clima actual y pasado 
y las respuestas de los mismos dependiendo de la especie considerada y del sitio en el que 
se desarrollan. De esta manera, se puede comparar la forma e intensidad en que los 
factores ambientales afectan a los árboles de una misma especie de diferentes lugares (o 
regiones) o a diferentes especies de un mismo sitio. 
Por otro lado, cabe destacar el potencial de los anillos de crecimiento como registros 
anuales e intra-anuales del carbono, hidrógeno y oxígeno, entre otros elementos, extraídos 
del ambiente durante el período de activo crecimiento vegetal. El aire y el agua captados 
por el árbol son modificados sutilmente por el mismo como respuesta al ambiente variable 
en el que se desarrolla, y estas pequeñas variaciones pueden ser expresadas como cambios 
en las proporciones de los isótopos estables de los elementos que los componen 
(McCarroll & Loader, 2004). Los isótopos estables son aquellos isótopos de un elemento 
que no decaen mediante el proceso de liberación de radioactividad (Squeo & Ehleringer, 
2004), por lo tanto sus contenidos y proporciones perduran en el tiempo. Los análisis de 
las proporciones de isótopos estables (13C/12C; 18O/16O) en la materia orgánica de los 
árboles, permiten ampliar el conocimiento acerca de cómo el medio ambiente o la 
variabilidad de los factores ambientales inciden en su formación (McCarroll & Loader, 
2004). Particularmente, la relación 13C/12C (δ13C) depende de factores que afectan la 
captación de CO2 durante la fotosíntesis y son controlados principalmente por la 
conductancia estomática (g) y la tasa de carboxilación o asimilación de CO2 (A) (Farquhar 
et al., 1989). De esta manera, el estudio del δ13C en plantas leñosas ofrece valiosa 
información para estudiar cómo los cambios ambientales, en particular las variaciones en 
la temperatura, la precipitación y el aumento de la concentración de CO2 en la atmósfera, 
afectan el desarrollo de los árboles y el uso que estos hacen del agua a través del tiempo 
(p. e.j., Francey & Farquhar, 1982; Leavitt & Long, 1983; Silva & Horwath, 2013; Saurer 
et al., 2014; van der Sleen et al., 2014; Frank et al., 2015). En este sentido, los valores de 
δ13C permiten estimar la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) de los árboles, que 
se define como la cantidad de carbono asimilado por unidad de agua perdida (A/g) 
(Ehleringer et al., 1993), y el estudio de sus variaciones permite comprender e interpretar 
las respuestas fisiológicas del árbol al ambiente a lo largo del tiempo (Battipaglia et al., 
2013; Silva & Anand, 2013). De esta manera, el análisis combinado del ancho de los 
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anillos de crecimiento y de sus composiciones isotópicas, proveerá información climática 
y ecológica sustancialmente mejor que el estudio aislado de los dos parámetros (Saurer et 
al., 1997; van der Sleen et al., 2014). 
Finalmente, el uso de la dendrocronología para el estudio de los ecosistemas forestales, del 
clima y de sus relaciones, es relativamente nuevo en América del Sur, registrándose los 
primeros estudios sistemáticos de anillos de árboles en las regiones templadas de la 
Patagonia (p. ej., Schulman, 1956; LaMarche et al., 1979), aunque su desarrollo ha ido 
creciendo durante las últimas décadas (Roig & Villalba, 2008). Lo mismo sucede en el 
caso de los estudios de las composiciones de isótopos estables en anillos de crecimiento, 
registrándose en Patagonia sólo algunos trabajos que analizan los contenidos de δ13C en 
los anillos de los árboles (p. e.j., Srur et al., 2008; Urrutia-Jalabert et al., 2015; Lavergne et 
al., 2017). Por este motivo, esta región se presenta como un área clave para estudiar los 
cambios climáticos y ambientales actuales y pasados mediante el análisis de las 
variaciones en el ancho de los anillos de crecimiento de los árboles y de sus 
composiciones isotópicas de carbono.  
1.1.4 Fisiografía y bosques del norte de Patagonia andina 
La Patagonia es una región geográfica ubicada en el extremo sur de América del Sur, que 
se extiende desde los 39º S hasta los 55º S y comprende territorios del extremo sur de 
Argentina y Chile. Particularmente, la Patagonia argentina abarca la región comprendida 
entre la cordillera de los Andes y el océano Atlántico (León et al., 1998), y puede dividirse 
en dos subregiones de acuerdo a sus características climáticas y de vegetación: la región 
de la Cordillera de Los Andes o Patagonia andina y la estepa patagónica o Patagonia extra-
andina. Las características climáticas de esta región muestran patrones de variación 
espaciales y temporales, parcialmente explicados por influencias atmosféricas, 
topográficas y oceánicas (Roig & Villalba, 2008). Los mayores determinantes del clima en 
el norte de Patagonia son el Cinturón Ciclónico Antártico, la celda Pacífica de alta presión 
del sudeste y la Cordillera de los Andes, que actúa como barrera orográfica a los vientos 
del Pacífico en sentido oeste-este (Prohaska, 1976; Aceituno, 1988; Villalba, 1990). Las 
masas de aire húmedo provenientes del océano Pacífico son denominados vientos del 
oeste o “westerlies”, y constituyen el elemento meteorológico predominante en la región. 
La cordillera representa una efectiva barrera a estos vientos, lo que produce que las 
precipitaciones varíen entre 4000 a 6000 mm anuales en las laderas occidentales (Chile) a 
200 mm tan solo 100 km al este de las crestas de los Andes en el lado argentino (Almeyda 
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& Saez, 1958; Barros et al., 1983). El régimen de precipitaciones del sector de Patagonia 
norte está principalmente regulado por el desplazamiento estacional del centro de alta 
presión del océano Pacífico. De esta manera, durante los meses de invierno, el centro de 
alta presión migra hacia latitudes más bajas intensificando el ingreso de los vientos 
predominantes del oeste en la región de Patagonia norte. Este aumento de los westerlies 
cargados de humedad del Pacífico, producen un aumento de las precipitaciones en forma 
de lluvia y nieve durante este período, principalmente en el lado occidental de la 
Cordillera de Los Andes (Chile) y en las zonas de altitud del sector oriental (Argentina). 
Durante los meses de primavera-verano el desplazamiento del centro de alta presión hacia 
mayores latitudes limita el ingreso de masas de aire húmedo, principalmente en la 
provincia de Neuquén, produciendo un déficit hídrico durante estos meses (Garreaud & 
Aceituno, 2007). Así, la región de Patagonia norte andina se caracteriza por inviernos 
húmedos y fríos y por veranos secos y cálidos. 
Los bosques templados del norte de Patagonia andina forman parte de los bosques 
subantárticos o andino patagónicos, limitando al oeste con el oceáno Pacífico y al este con 
la estepa patagónica en Argentina. Estos bosques se encuentran geográficamente aislados 
de otros bosques neotropicales, lo que explicaría la existencia del alto grado de especies 
endémicas en la región (Armesto et al., 1995). El gradiente climático impuesto por la 
topografía de la cordillera influye en la diversidad y distribución de la vegetación en el 
norte de Patagonia, siendo posible observar una gran diversidad de comunidades vegetales 
que responden a distintos factores ambientales, como tipo de suelo, humedad, vientos, 
exposición de laderas, altitud, entre otros, reflejando distintas exigencias ecológicas y 
factores limitantes (Gandullo, 2003; Roig & Villalba, 2008). Particularmente, las 
comunidades forestales se van progresivamente empobreciendo en especies arbóreas a 
medida que se avanza hacia el este de la Cordillera de Los Andes, hasta que son 
suistituídas abruptamente por vegetación de estepa (Roig, 1998; Roig & Villalba, 2008; 
Hadad, 2013). Este cambio en la vegetación en sentido oeste-este responde principalmente 
al fuerte gradiente de humedad presente en la región. Por otro lado, las condiciones más 
frías y húmedas prevalecen progresivamente hacia el sur (Roig & Villalba, 2008), lo que 
influye también en la composición de las especies forestales de los bosques subantárticos. 
En general, estos bosques están compuestos tanto de especies perennes como caducifolias, 
siendo el género Nothofagus el más abundante en especies. Sin embargo, diferentes 
comunidades vegetales han sido reconocidas y vinculadas a diferentes condiciones de 
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temperatura y humedad (p. ej., Weinberger, 1973, 1977; Conticello et al., 1997; Gandullo 
et al., 2001, 2004; Gandullo, 2003; Peña & Gandullo, 2003; Gandullo & Faggi, 2003, 
2005; Hadad, 2013). Entre ellas se encuentran las diferentes comunidades a las que se 
asocia Araucaria araucana en el norte de Patagonia andina (p. ej., Burns, 1991). 
1.1.4.1 Los bosques de Araucaria araucana 
Araucaria araucana (Molina) K. Koch es una conífera perenne, endémica de la región 
norte de los bosques subantárticos de Argentina y Chile. Es comúnmente conocida como 
“Araucaria” o por su nombre mapuche como “Pehuén”. Se desarrolla en la región andina 
entre los 900 y 1800 m de altitud y entre los 37°20’ y 40°20’ de latitud sur (Roig & 
Villalba, 2008). En esta relativamente pequeña área de distribución, A. araucana crece en 
un amplio rango ecológico, dado que en su distribución meridional las precipitaciones 
varían desde más de 4000 mm/año en la vertiente occidental de Chile, a cerca de 1000 
mm/año en la vertiente oriental de Argentina y hasta menos de 500 mm/año en contacto 
con la estepa patagónica (Fig. 1.1). En esta última zona, A. araucana forma bosques 
puros, relativamente abiertos y fragmentados (Veblen et al., 1995; Veblen et al., 1996; 
Bekessy et al., 2004; Hadad, 2013). 
A. araucana es un árbol cuyos individuos pueden alcanzar 40 metros de altura, 2 metros 
de diámetro de tronco y edades varias veces centenarias (Veblen et al., 1996) y hasta 
milenarias (Aguilera-Betti et al., 2017) (Fig. 1.2). Árboles de aproximadamente 900 años 
de edad han sido encontrados en bosques marginales de afloramientos rocosos en contacto 
con la estepa patagónica en Argentina (LaMarche et al., 1979; Roig & Villalba, 2008; 
Hadad et al., 2015). Araucaria es una especie diclino dioica, es decir que sus individuos 
femeninos y masculinos se encuentran en pies separados. Según Muñoz Ibañez (1984), 
Araucaria puede alcanzar su madurez sexual a partir de los 30 años de edad, luego de lo 
cual presenta ciclos de producciones extraordinarias de semillas (años “masting”) que se 
dispersan gravimétricamente o zoocóricamente (Sanguinetti & Kitzberger, 2009). Se ha 
argumentado que fuerzas selectivas, como la eficacia en la polinización y/o la saciedad de 
los depredadores, están vinculadas a estos episodios “masting” con una alta sincronía 
regional (Sanguinetti & Kitzberger, 2008). Por otro lado, A. araucana desarrolla una 
gruesa corteza, de color pardo-grisácea, firme, dura y gruesa, organizada en forma de 
placas poliédricas (Castro, 2009), profundamente acanalada, resinosa y que puede alcanzar 
un espesor de hasta 10 cm (Montaldo, 1974). El espesor de la corteza se incrementa con la 
edad (Donoso et al., 2008; Arco Molina et al., 2016) y sirve de protección a los tejidos 
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vivos del árbol (cambium vascular) contra efectos del fuego (Veblen et al., 1996; Aagesen, 














Figura 1.1. Mapa de distribución de Araucaria araucana. 
 
A. araucana actualmente se considera en riesgo de extinción debido al efecto de varios 
factores biológicos y ambientales. Como factores biológicos intrínsecos de la especie, 
destacan su restringida distribución, su baja tasa de crecimiento y su limitada capacidad de 
dispersión de las semillas. Por otro lado, factores ambientales como el proceso de 
aridización regional causado por el fenómeno del cambio climático global, podrían estar 
interfiriendo en la regeneración de los bosques (Roig et al., 2014). Por todas estas razones, 
esta especie ha sido catalogada como protegida de acuerdo a las leyes Nº 1890/91 y Nº 
2780/11 de la Provincia de Neuquén, y está presente en la Lista Roja de Especies 
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Amenazadas de la IUCN (International Union for Conservation of Nature) 
(http://www.iucnredlist.org) como una especie en peligro de extinción. Se la ha incluido 
también en el Apéndice I de CITES (Convention on International Trade in Endangered 
Species of Wild Fauna and Flora) (http://www.cites.org/eng/app/appendices.shtml), por lo 
que su aprovechamiento y comercialización están totalmente prohibidos, salvo en 
circunstancias excepcionales. 
Se ha demostrado que A. araucana es una especie útil para realizar estudios 
dendrocronológicos de las relaciones entre el clima y el crecimiento de estos árboles, 
como así también ha sido utilizada como proxy climático para desarrollar reconstrucciones 
espaciales y temporales de la variabilidad de variables climáticas en la región de Patagonia 
norte (p. ej., Roig & Villalba, 2008; Mundo et al., 2012a, 2012b; Hadad, 2013; Muñoz et 
al., 2014; Hadad et al., 2015; Hadad & Roig, 2016). Recientes estudios dendroclimáticos 
realizados en bosques de Araucaria de ambientes xéricos y en contacto con la estepa 
patagónica, sugieren que construir cronologías con un número equilibrado de individuos 
jóvenes y adultos optimiza la correlación con el clima respecto a cuando solo se 
consideran árboles adultos (Hadad, 2013; Hadad et al., 2015). Estos estudios indican 
además que las cronologías de anillos de árboles en etapa juvenil (hasta ~120 años) 
manifiestan mayor intensidad de correlación al ser comparadas con el clima respecto a 
idénticas comparaciones que involucran cronologías de árboles adultos (121-270 años) o 
maduros (mayores de 270 años) (Hadad et al., 2015). Es decir que el crecimiento de las 
Araucarias en etapa juvenil registra una mayor sensibilidad a las variaciones climáticas, 
como por ejemplo la cantidad de agua en el suelo en cada año de crecimiento. Por otro 
lado, otro estudio llevado a cabo en los mismos bosques xéricos, sugiere diferencias 
significativas en el ancho de los anillos de crecimiento de las Araucarias en relación al 
sexo de los individuos y las condiciones climáticas (Hadad & Roig, 2016). Mientras que 
los árboles masculinos son más sensibles a la precipitación durante parte del período de 
crecimiento actual, los árboles femeninos parecen ser más sensibles a la temperatura del 
aire durante el período de crecimiento anterior. En este sentido, la sensibilidad del 
crecimiento de los anillos a la variabilidad del clima parecería ser dependiente del sexo 
(Hadad et al., 2016).  
Estos resultados se han constatado solo para bosques “xéricos” de A. araucana, que 
representan el 33% del área de distribución en Argentina. El resto de estos bosques se 
encuentran en ambientes más húmedos por lo que pueden denominarse bosques “mésicos” 
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de Araucaria y están asociados en Argentina al flanco oriental de la cordillera de los 
Andes entre 37°43’S y 40°23’S, con condiciones de mayor precipitación y profundidad de 
suelos, diferencias en tasas de crecimiento, dinámica de rodal, densidad de individuos por 
área y modos de reproducción (Veblen et al., 1996; Sanguinetti, 2008; Mundo et al., 
2012a; Juaneda, 2017). En este sentido, y en base a todo lo anteriormente expuesto, se 
torna relevante analizar y cuantificar la incidencia de las variaciones interanuales del clima 
y del CO2 de la atmósfera en el crecimiento y fisiología de los bosques mésicos de A. 
araucana, en función de la edad de los árboles y del sexo. Esta información se constituirá 
en un aporte fundamental para el conocimiento de la autoecología de la especie, su 
relevancia en modelos de reconstrucción paleoclimática y paleoambiental en la región 
norte de Patagonia, en predicciones de cómo estos bosques se desarrollarán bajo los 
futuros escenarios de cambios en el clima y en criterios que permitan diseñar estrategias 
de manejo y preservación de esta especie en estado crítico de conservación. 
 
 




Factores ambientales y ontogenéticos influyen en el crecimiento y desarrollo de los 
árboles y de los bosques a nivel global interactuado con variaciones climáticas actuales y 
proyecciones de cambio climático futuro. Por lo expuesto, se plantea la siguiente hipótesis 
general: 
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 Factores ambientales y ontogenéticos influyen en la respuesta del crecimiento radial y 
fisiológica de A. araucana a las variaciones climáticas y aumento de CO2 atmosférico 
en el norte de Patagonia, y determinan posibles respuestas de la especie ante futuros 
cambios climáticos (Capítulos II, III y IV) 
En base a esta hipótesis general se plantean las siguientes hipótesis que guían los 
contenidos de cada capítulo: 
  El crecimiento radial de los árboles de A. araucana de ambiente mésico varía en 
función de factores ontogenéticos como la edad y el sexo (Capítulo II) 
 El crecimiento radial de A. araucana de ambiente mésico tiene diferente intensidad de 
respuesta al clima dependiendo de la edad y el sexo de los árboles (Capítulo III) 
 Las variaciones climáticas ocurridas en el norte de Patagonia y el aumento global de 
las concentraciones de CO2 de la atmósfera durante el último siglo, son responsables 
de variaciones en las tendencias de largo plazo de la Eficiencia intrínseca del Uso del 
Agua (EiUA) y del crecimiento radial de los árboles de A. araucana (Capítulo IV) 
 Las variaciones en la EiUA tienen diferente intensidad de respuesta dependiendo de la 




1.3.1 Objetivo general 
Analizar la respuesta del crecimiento radial y la respuesta fisiológica de A. araucana a las 
variaciones ambientales en relación a la edad de los individuos en bosques mésicos del 
norte de Patagonia, mediante análisis de los anillos de crecimiento y sus composiciones de 
isótopos estables de carbono. 
1.3.2 Objetivos específicos 
 Desarrollar cronologías de ancho de anillos de crecimiento para ocho localidades de 
bosque mésico de A. araucana del norte de Patagonia, separadas según clases de edad 
y sexo (Capítulo II) 
 Relacionar las cronologías de ancho de anillos por clases de edad y por sexo con datos 
instrumentales de clima e índices atmosféricos (Capítulo III) 
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 Analizar la relación 13C/12C (δ13C) de los anillos de crecimiento de árboles de distintas 
edades creciendo en ambientes mésicos y xéricos durante el siglo XX (Capítulo IV) 
 Vincular los valores de δ13C a las respuestas fisiológicas de A. araucana al ambiente y 
estimar la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) (Capítulo IV) 
 Analizar las variaciones en la EiUA y sus tendencias entre individuos de distintas 
clases de edad y entre sitios de muestreo (Capítulo IV) 
 Comparar las series temporales de EiUA con datos climáticos instrumentales 
disponibles para la región y valores históricos de concentración de CO2 en la atmósfera 
y su correspondiente fracción de δ13C (δ13Catm) (Capítulo IV) 
 Con la información generada, establecer un modelo conceptual que explique las 
respuestas del crecimiento y de la EiUA de A. araucana a los factores ambientales 
según la clase de edad, el sexo de los árboles y las condiciones de sitio donde se 
desarrollan, con particular atención a la evolución de las variables climáticas durante el 
siglo XX (Capítulo V) 
 
1.4 ORGANIZACIÓN DE LA TESIS 
La Tesis está organizada en cinco capítulos: 
 Capítulo I: Se presenta el marco teótico general que guía el desarrollo de la Tesis. 
También se enuncian la hipótesis general, las hipótesis de trabajo, objetivo general 
y objetivos específicos 
 Capítulo II: Se identifica la estructura de los bosques mésicos de A. araucana y se 
analiza el crecimiento radial de los árboles según los sitios, la edad y el sexo, a 
diferentes escalas temporales 
 Capítulo III: Se analizan las respuestas del crecimiento radial de A. araucana a las 
principales variables climáticas y forzantes climáticos de la región, en función de 
características geográficas de los sitios y factores ontogenéticos de la especie 
 Capítulo IV: A través de la medición de la composición de isótopos estables de 
carbono en los anillos de crecimiento, se analizan las respuestas fisiológicas de A. 
araucana al aumento del CO2 de la atmósfera registrado principalmente durante el 
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último siglo, considerando edad y condiciones de sitio como factores de variación 
de estas respuestas 
 Capítulo V: Se discuten los resultados más relevantes derivados de la Tesis y con 
ellos se establece un modelo conceptual que relaciona los factores, variables y 
relaciones más importantes que afectan el crecimiento y fisiología de los árboles de 
A. araucana. También se plantean posibles futuras líneas de investigación que se 
desprenden de los resultados obtenidos en el presente trabajo 
 
1.5 DISEÑO DE MUESTREO GENERAL DE LA TESIS 
En la presente Tesis se plantea analizar las respuestas del crecimiento de A. araucana al 
ambiente en bosques mésicos del norte de Patagonia en función de factores ontogenéticos 
y ambientales. También se plantea analizar las respuestas fisiológicas de los árboles al 
ambiente a lo largo del gradiente latitudinal y de precipitación, considerando la edad de los 
individuos como factor de variación de estas respuestas. 
Para ello, se seleccionaron ocho sitios de estudio correspondientes al tipo de bosque 
mésico, distribuídos de norte a sur a lo largo del área de distribución de la especie en 
Argentina. De esta manera, se intentó captar la mayor variabilidad posible en el 
crecimiento de los árboles debido a diferencias en las condiciones ambientales dadas por 
el gradiente latitudinal. A su vez, los sitios fueron seleccionados en función de 
características propias de sitios mésicos en la región, como la presencia de vegetación 
típica de ambientes húmedos, como así también en función de la presencia de la especie 
forestal Nothofagus pumilio (“Lenga”) que forma bosques mixtos con A. araucana y 
representan una asociación típica de sitios de mayor humedad. De esta manera, los sitios 
mésicos de A. araucana se diferenciaron de los sitios xéricos, donde la especie crece 
formando bosques abiertos y monoespecíficos en un sustrato rocoso y con presencia de 
vegetación de estepa. En cada uno de los ocho sitios de muestreo, se seleccionaron 
aquellas áreas de bosque donde la presencia de signos de disturbios, como fuego, 
ganadería, tala, entre otros, fue menor y donde todas las clases diamétricas y de sexos 
estuvieron bien representadas. De esta manera, el diseño de muestreo estuvo orientado a 
maximizar la señal climática contenida en los anillos de crecimiento de los árboles al 
incorporar árboles de distintas edades y sexos y al minimizar las señales debidas a 
disturbios. En cada una de estas áreas se determinaron de una a tres parcelas de 20 m x 30 
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m dependiendo de la densidad de árboles, procurando incluir más de 30 árboles por sitio. 
Cada uno de los árboles de A. araucana de diámetro a la altura del pecho (DAP) ≥ 8 cm 
presentes en las parcelas fueron considerados para los análisis dendrocronológicos de este 
trabajo. Así, se intentó captar la mayor variabilidad de las respuestas del crecimiento al 
ambiente dependiendo de factores ontogenéticos como tamaño, edad y sexo. En general, 
este diseño de muestreo permitió analizar las respuestas del crecimiento de A. araucana de 
ambientes mésicos a factores ambientales como clima, forzantes climáticos y aumento del 
CO2 atmosférico, considerando la ubicación de los sitios (latitud, altitud), el sexo y la edad 
como posibles factores de variación de estas respuestas. Estas respuestas del crecimiento 
radial de los árboles fueron evaluadas a través del análisis del ancho de sus anillos de 
crecimiento mediante la utilización de técnicas dendrocronológicas. 
Por otro lado, para los análisis fisiológicos, como la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua 
(EiUA), se seleccionaron dos de los ocho sitios mésico analizados en la presente Tesis y 
dos sitios de bosque xérico de A. araucana previamente analizados en otro trabajo (Hadad, 
2013). Tanto los dos sitios mésicos como los dos xéricos se ubicaron cada uno en los 
extremos latitudinales, es decir extremo norte y extremo sur, del área de distribución de A. 
araucana en Argentina. El gradiente latitudinal se vincula mayormente con el gradiente de 
temperatura norte-sur, mientras que el gradiente longitudinal está más fuertemente 
relacionado al gradiente de precipitación en sentido oeste-este. Así, este diseño de 
muestreo permitió captar la variabilidad en las respuestas fisiológicas en función de un 
gradiente latitudinal (sitios ubicados al norte vs sitios del sur) y longitudinal (sitios 
mésicos vs sitios xéricos). Por otro lado, dentro de cada sitio de muestreo se seleccionaron 
árboles de distintas clases de edad. Por cada sitio se consideraron cuatro árboles de edades 
más jóvenes (árboles adultos) y cuatro árboles de edades maduras (árboles maduros). De 
esta manera, fue posible evaluar las diferencias en las respuestas fisiológicas de los árboles 
a las variaciones en el ambiente dependiendo de la edad de los individuos. En todos los 
casos, las respuestas fisiológicas de A. araucana fueron analizadas a lo largo del siglo XX 
(1900 – 2014), período en el que se registraron los mayores cambios climáticos y aumento 
de CO2 atmosférico en la región y a nivel global. Así, este diseño de muestreo permitió 
analizar las respuestas fisiológicas de A. araucana a las variaciones en el clima 
(precipitación y temperatura) y aumento en la concentración de CO2 de la atmósfera en el 
norte de Patagonia dependiendo de factores ambientales como condiciones de humedad y 
temperatura de los sitios donde se desarrollan y de factores ontogenéticos como edad y 
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tamaño. Estas respuestas fisiológicas fueron estudiadas a través del análisis de la 
composición de isótopos estables de carbono en los anillos de crecimiento de los árboles 
(relación 13C/12C). 
Finalmente, el diseño de muestreo general estuvo orientado a revelar las diferencias en las 
respuestas del crecimiento al ambiente de árboles de A. araucana de sitios mésicos entre 
distintas edades y sexos a lo largo del área de distribución de la especie en sentido norte-
sur, mientras que las diferencias en las respuestas fisiológicas fueron analizadas entre 
edades y entre sitios a lo largo del gradiente latitudinal, pero principalmente a lo largo del 
gradiente de precipitación oeste-este del norte de Patagonia. 
  




Crecimiento radial de A. araucana 
según sitio, clase de edad y sexo 
 
2.1 INTRODUCCIÓN 
2.1.1 Estructura y dinámica de los bosques 
La estructura, la composición y el patrón actual de un bosque pueden ser influenciados por 
muchos factores a lo largo de su historia de desarrollo, incluyendo las interacciones 
competitivas entre los árboles o las perturbaciones y las diferencias de los recursos 
disponibles (North et al., 2004). Estos factores inciden, a su vez, en el crecimiento de los 
árboles en particular y, en consecuencia, en la dinámica de los bosques en general 
(Lebourgeois et al., 2014). Los árboles de poblaciones naturales suelen exhibir una gran 
variación en el crecimiento y el análisis de esta variación es fundamental para la 
comprensión de la ecología forestal (Coomes & Allen, 2007). En este sentido, el 
crecimiento del árbol es un proceso biológico multifactorial ya que puede depender de 
varios factores internos y/o externos simultáneamente. Factores ontogenéticos como la 
edad, períodos reproductivos y sexo, entre otros, han sido informados como factores que 
afectan las tasas de crecimiento de los árboles a lo largo de su vida (Rossi et al., 2008) y 
modulan las respuestas de los individuos a la variabilidad del ambiente (Gómez-Aparicio 
et al., 2011; Aussenac et al., 2017). Por otro lado, factores externos como la densidad de 
árboles, la heterogeneidad en la distribución de los recursos dentro de un mismo sitio 
(Boyden et al., 2005) y las diferentes relaciones interespecíficas dentro de un mismo 
bosque (Gómez‐Aparicio & Canham, 2008; Forrester, 2014), pueden también conducir a 
respuestas diferenciales del crecimiento de los árboles y de sus respuestas al ambiente, en 
particular el clima. Por ejemplo, la alta densidad de árboles puede implicar una alta 
competencia entre individuos por el agua, la luz y los nutrientes del suelo, afectando 
negativamente el crecimiento (Castagneri et al., 2008), pero por otro lado podría 
beneficiar el desarrollo de los árboles que se encuentran bajo el dosel superior al facilitar 
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mejores condiciones de crecimiento debido a la protección contra eventos de frío extremo, 
vientos fuertes y radiación solar directa (Rao et al., 1998; Aussenac, 2000). Por otro lado, 
factores como la topografía (Bunn et al., 2011) y la altitud (Levanič et al., 2009) han sido 
informados como factores de gran influencia en el crecimiento y desarrollo de los árboles. 
En este sentido, el crecimiento de los árboles y sus respuestas al ambiente pueden variar 
notablemente en bosques con edades y estructuras variables (p. ej., He & Duncan, 2000) y 
a lo largo de gradientes ambientales (p. ej., Peñuelas et al., 2008; Salzer et al., 2009; 
Suárez et al., 2015; Altman et al., 2017). Esta variación en las tasas de crecimiento y 
desarrollo de los árboles influye a su vez en la dinámica de los bosques generando 
diferentes estructuras y patrones de distribución de los árboles y de los bosques en general. 
Por lo tanto, la identificación de los patrones de crecimiento a nivel de árbol, como a nivel 
local y regional, y el análisis de sus tendencias a lo largo del tiempo, son cruciales para 
entender cómo los bosques se adaptarán a los escenarios de cambio climático actuales y 
futuros (Primicia et al., 2015). 
2.1.2 Factores de influencia en el crecimiento 
La necesidad creciente de conocer las diferentes respuestas del crecimiento de los árboles 
frente a factores internos de los individuos, como a factores ambientales, ha conducido a 
un aumento considerable de los estudios dirigidos a comprender mejor los cambios 
fisiológicos que experimentan los árboles a lo largo de su ciclo de vida (Bond, 2000). A 
pesar de este mayor esfuerzo llevado a cabo para entender estas variaciones en las 
respuestas, es aún difícil poder distinguir entre los efectos derivados de la edad, del 
tamaño y de los cambios ambientales, y más aún de los efectos derivados de las 
interacciones entre ellos (Bond, 2000). Por ejemplo, debido a que el tamaño generalmente 
aumenta con la edad, es difícil separar los efectos de la edad de los efectos del tamaño, 
ambos atributos vinculados al control de la asimilación de carbono y a la tasa de 
crecimiento de los árboles (Day et al., 2002; Mencuccini et al., 2005; Ryan et al., 2006). 
En este sentido, la productividad de los árboles disminuye a medida que los individuos 
crecen y envejecen, siendo este proceso explicado generalmente por la hipótesis de la 
resistencia hidráulica. Esta hipótesis propone que la resistencia hidráulica total aumenta a 
medida que los árboles crecen en altura debido a una combinación de factores como la 
gravedad, una mayor distancia en el recorrido del agua desde las raíces a la copa, una 
mayor tortuosidad del recorrido hidráulico por la presencia de tallos y ramas, entre otros 
(Bond, 2000). Este aumento en la resistencia hidráulica podría reducir el agua disponible 
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para la transpiración, limitando la conductancia estomática y como consecuencia la 
fotosíntesis (Bond, 2000), lo que resultaría finalmente en una posible reducción del 
crecimiento. Sin embargo, estos procesos pueden variar dependiendo de las especies, de 
las interacciones entre ellas, de las condiciones de sitio y de micrositio y de las variables 
ambientales y sus variaciones a lo largo del tiempo. Por otro lado, otro rasgo asociado a 
las tasas de crecimiento y asignación diferencial de recursos dentro del árbol, es el 
relacionado a la diferenciación sexual y las fases reproductivas. En general, las fases 
reproductivas de los árboles no están relacionadas con sus fases de crecimiento, pero la 
diferenciación sexual y la producción de frutos se asocian a menudo con incrementos 
temporales en la fotosíntesis y disminuciones de las tasas de crecimiento (Bond, 2000). De 
esta manera, la máxima capacidad reproductiva se alcanza después que ocurre la mayor 
tasa de crecimiento en altura pero antes que se alcance la máxima altura (Bond, 2000). Es 
decir que la capacidad reproductiva de los árboles está ligada tanto a la edad de los 
individuos, al tamaño, como a las tasas de crecimiento de los mismos, lo que hace que el 
momento en que se alcanza la madurez sexual varíe mucho entre las especies y dentro de 
las mismas especies pero en diferentes condiciones de sitio y de micrositio. Por ejemplo, 
en árboles jóvenes con acceso a mejores condiciones de luz y recursos del suelo, la 
productividad aumenta rápidamente siendo posible alcanzar la madurez sexual mucho 
antes respecto de aquellos que se encuentran creciendo en condiciones subóptimas para el 
desarrollo dentro del mismo sitio. Es decir, que la maduración sexual y la reproducción 
conllevan un costo que obliga a los árboles a compensar entre la fecundidad, la 
supervivencia y el crecimiento, afectando el estado y la aptitud de los árboles (Hossaert-
McKey & Jarry, 1992; Silvertown & Dodd, 1999). La existencia de este costo de 
reproducción está ampliamente aceptado en la Biología (Jönsson & Tuomi, 1994; 
Silvertown & Dodd, 1999), pero la medición de tales costos y la cuantificación de la 
competencia con otras funciones dentro del individuo no son sencillas. Esto se debe, en 
parte, a que el costo de reproducción puede variar dependiendo de la disponibilidad de los 
recursos necesarios y de la capacidad del árbol de poder asignar dichos recursos a la 
reproducción y no a otra función (Willson, 1986). En este sentido, una de las maneras más 
tradicionales utilizadas para evaluar las diferencias en la asignación de recursos, es a 
través del análisis de las variaciones en los anillos anuales de crecimiento de los árboles 
(Fritts, 1976). 
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El crecimiento secundario de los árboles (xilema) está principalmente influenciado por el 
suministro de carbono del árbol, y por lo tanto, es extremadamente sensible a las 
variaciones en las condiciones ambientales, a la edad y tamaño de los individuos (Rossi et 
al., 2008). De esta manera, las variaciones en el crecimiento radial de los árboles pueden 
depender de la composición del bosque (Pretzsch & Dieler, 2011), de la intensidad de 
competencia entre árboles (Linares et al., 2010; Sánchez-Salguero et al., 2015), de la edad 
y el tamaño de los individuos (Carrer & Urbinati, 2004; Szeicz & MacDonald, 1994; 
Hadad et al., 2015), y hasta del sexo de los mismos (Hadad & Roig, 2016). Esta 
sensibilidad diferencial de los árboles al ambiente implica que se adapten también 
diferencialmente a los diferentes niveles de estrés ambiental (Galván et al., 2014b). En 
este sentido, es relevante la identificación de las tendencias de crecimiento de los árboles y 
de los factores causantes de dicha variación evitando los sesgos de muestreo en el sitio. 
Para ello, la selección de los árboles dentro de un mismo sitio debe estar destinada a poder 
identificar los factores limitantes del crecimiento en ese sitio considerando cada condición 
de árbol en particular, como sexo, edad y tamaño, logrando de esta manera mejorar la 
señal ambiental contenida en sus anillos de crecimiento (Bunn et al., 2011). 
Por otro lado, a pesar que las características particulares de cada árbol y de cada sitio 
pueden influir notablemente en las variaciones del crecimiento de los individuos, el clima 
sigue siendo uno de los factores más importantes que afectan el crecimiento de los árboles 
y de los bosques en general (Fritts, 1976). Particularmente en Patagonia, el clima ha sido 
mencionado como el principal factor ambiental que influye en el crecimiento de los 
árboles a lo largo de toda la región, por lo que el patrón de las variaciones interanuales del 
ancho de los anillos de crecimiento es frecuentemente similar entre todos los árboles 
(Boninsegna et al., 2009). Aún así, las diferentes especies tienen diferente sensibilidad 
climática, e incluso la misma especie muestra diferencias en la respuesta según su 
ubicación a lo largo de gradientes ambientales (Boninsegna et al., 2009). En este sentido, 
numerosos estudios recientes realizados en ambientes de montaña han sugerido que las 
condiciones climáticas y el crecimiento radial de los árboles están fuertemente 
influenciados por la altitud (p. ej., Tardif et al., 2003; Srur et al., 2008; Levanič et al., 
2009; Mundo et al., 2012a; Huo et al., 2017). Por otro lado, los cambios climáticos y el 
aumento de CO2 registrados durante el último siglo, también han sido mencionados como 
factores que influyen fuertemente en el crecimiento de los árboles, principalmente durante 
la segunda mitad del siglo XX (Salzer et al., 2009; Andreu-Hayles et al., 2011). LaMarche 
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et al. (1984) sugirieron por primera vez, un posible efecto de “fertilización” de CO2 en 
anillos de árboles producto del incremento del CO2 atmosférico a partir de la Revolución 
Industrial. En este sentido, varios estudios han informado incrementos en las tasas de 
crecimiento de los árboles atribuyendo dicho proceso al efecto de “fertilización” (p. ej., 
Knapp et al., 2001; Huang et al., 2007), mientras que otros han encontrado efectos neutros 
y hasta negativos en el crecimiento (p. ej., D'Arrigo & Jacoby 1993; Tognetti et al., 2000; 
Andreu-Hayles et al., 2011; Nock et al., 2011; Lévesque et al., 2014). Estos antecedentes 
muestran que, a pesar que el aumento del CO2 atmosférico es un fenónemo global, las 
respuestas de los árboles a las variaciones del CO2 pueden ser muy diversas, evidenciando 
la influencia de otros factores en las respuestas de los mismos. Por otro lado, las 
variaciones simultáneas de otras variables ambientales, como la temperatura, 
precipitación, radiación, nutrientes del suelo, amplitud del período de crecimiento, entre 
otras, podrían también afectar el crecimiento de los árboles y sus respuestas al ambiente 
(Boisvenue & Running, 2006). Aún más, el aumento del crecimiento y del CO2 son 
variables correlativas, por lo que los efectos de uno sobre el otro son difíciles de 
cuantificar (Brienen et al., 2012). Todo esto indica que la interpretación del efecto del 
aumento de CO2 sobre el crecimiento de los árboles requiere de cierta cautela, ya que la 
diferenciación de los efectos de cada uno de los factores de influencia sobre las respuestas 
de los árboles es compleja. Otra posible fuente de error en las interpretaciones de las 
tendencias en el crecimiento y sus causas, puede estar dada por la elección de los métodos 
de muestreo, selección de sitios y de individuos, como así también por efectos propios de 
la dinámica del bosque (Brienen et al., 2012). 
Finalmente, y en base a todo lo anteriormente expuesto, en la Figura 2.1 se muestra un 
esquema conceptual sintético de los principales factores ambientales o abióticos y factores 
bióticos que afectan el crecimiento de los árboles. Así, el análisis del crecimiento de los 
árboles en función de factores como la edad, el sexo, las condiciones de sitio y de 
micrositio, las variables topográficas y las variaciones ambientales experimentadas a lo 
largo del tiempo, es relevante para conocer las respuestas de los árboles y de los bosques 
en general ante futuros escenarios de cambio climático, identificando qué individuos o 
sitios serán más vulnerables y/o presentarán mejor capacidad de adaptación a los mismos. 
 
 




Figura 2.1. Esquema conceptual sintético de los principales factores que influyen en el 
crecimiento de los árboles. 
 
 
2.2 OBJETIVOS  
2.2.1 Objetivo general 
Analizar el crecimiento radial de los bosques mésicos de A. araucana según el sitio de 
estudio, la edad, el sexo de los individuos, y establecer sus vinculaciones regionales. 
2.2.2 Objetivos específicos 
 Caracterizar ecológicamente los sitios de estudio de bosques mésicos de A. araucana 
 Analizar la relación entre variables de crecimiento y ontogenéticas de los árboles de A. 
araucana 
 Determinar la estructura de edad y de sexos de los bosques mésicos de A. araucana 
 Desarrollar cronologías de ancho de anillos de crecimiento de A. araucana para cada 
sitio de estudio y establecer sus vinculaciones regionales 
 Analizar el crecimiento radial regional de A. araucana en función del tiempo, edad y 
sexo 
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2.3 MATERIALES Y MÉTODOS 
2.3.1 Selección de sitios y muestreo 
Se seleccionaron los siguientes ocho sitios de estudio correspondientes al área de 
distribución del bosque mésico de A. araucana en la provincia de Neuquén, Argentina, 
entre los 37° y 40° de latitud Sur: Caviahue (CV), Las Lecheras (LL), Batea Mahuida 
(BM), Rucachoroi (RC), Verde Chico (VC), Valle El Salvo (VS), Senda a Rucachoroi 
(SR) y Pinalada Redonda (PR) (Fig. 2.2). Se seleccionaron aquellos sitios que no 
evidenciaron mayores signos de disturbios debido a la ganadería, incendios y tala. La 
Figura 2.3 muestra la ubicación de los sitios de estudio respecto del gradiente climático de 
precipitación y temperatura presente en la zona. En la Figura 2.4 se observan fotografías 
de cada uno de los sitios. 
 
Figura 2.2. Ubicación de los sitios de estudio (estrellas). (Códigos de sitio: CV: Caviahue; 
LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: 
Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi). La distinta gradación de 
grises corresponde a niveles altimétricos. 
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En cada sitio de estudio se determinaron de una a tres parcelas de 20 m x 30 m que 
tuvieran una buena representación de las distintas clases diamétricas de los individuos de 
Araucaria. Todos los árboles de las especies A. araucana y N. pumilio que presentaron 
diámetros a la altura del pecho (DAP) mayores o iguales a 8 cm dentro de cada parcela, 
fueron considerados para este estudio. Los árboles de A. araucana fueron individualizados 
y de cada uno se extrajeron dos muestras de madera a la altura del pecho desde el nivel del 
suelo (aproximadamente 1,3 m) mediante un barreno de incrementos de 5 mm de 
diámetro. Para cada individuo se midió el DAP y la altura total desde la base a la punta de 
la copa. También se identificó el sexo de los individuos mediante la observación de conos 
y se los clasificó en: 1) masculinos, 2) femeninos, 3) indiferenciados y 4) sin determinar. 
Los árboles “indiferenciados” corresponden a individuos que no han alcanzado aún su 
madurez sexual, mientras que los “sin determinar” son aquellos individuos de gran porte 
que por razones prácticas no se pudo observar la presencia de conos femeninos o 
masculinos a pesar que se asume podrían ya presentar diferenciación sexual.  
 
Figura 2.3. Ubicación de los sitios de estudio según el gradiente ambiental de 
precipitación total anual (mm) (izquierda) y temperatura media anual (°C) (derecha). 
(Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde 
Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a 
Rucachoroi; RA: Río Agrio; PP: Primeros Pinos). Imágenes adaptadas de Bianchi et al. 
(2016). 
















































Figura 2.4. Fotos de los sitios de estudio (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las 
Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; 
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Además, dentro de cada parcela se delimitó una transecta de 30 m x 5 m en la que se contó 
el número de plantines de A. araucana presentes. Los mismos fueron clasificados según su 
altura en cuatro clases: 1) 0 a 20 cm, 2) 21 a 50 cm, 3) 51 a 100 cm y 4) más de 101 cm. 
Esto permitió caracterizar el sotobosque compuesto de plantas de A. araucana, 
diferenciándolo por estratos y estimar el estado de regeneración de cada sitio. En la Tabla 
2.1 se muestran las características de cada uno de los sitios de estudio y de las parcelas 
determinadas. 
 











1 (CV1) 37º 51' 11,4'' 71º 02' 23,2'' 1676 140º 15% 
2 (CV2) 37º 51' 7,5'' 71º 02' 21,4'' 1673 140º 3% 
Las Lecheras 
(LL) 
1 (LL2) 37º 58' 36,9'' 71º 02' 26,3'' 1605 180º 17% 
2 (LL3) 37º 58' 38,5'' 71º 02' 33,3'' 1675 185º 20º 
3 (LL4) 37º 58' 36,9'' 71º 02' 44,4'' 1702 O 21% 
Batea Mahuida 
(BM) 
1 (BM1) 38º 50’ 1,62’’ 71º 10' 47,1'' 1598 165º 20% 
2 (BM2) 38º 50' 2,88'' 71º 10' 46,98'' 1573 130º 10% 
Valle El Salvo 
(VS) 
1 (VS1) 38º 56' 3,6'' 71º 25' 14,0'' 1294 85º 35-40% 
2 (VS2) 38º 56' 48,1'' 71º 23' 57,8'' 1218 240º 15% 
Verde Chico 
(VC) 
1 (VC1) 38º 56' 19,5'' 71º 23' 33,9'' 1267 40º 30% 
2 (VC2) 38º  56' 14,9'' 71º 23' 50,3'' 1314 40º 35% 
Rucachoroi 
(RC) 
1 (RC1) 39º 13' 24,4'' 71º 15' 47,8'' 1214 SO 30% 
2 (RC2) 39º 13' 21,1'' 71º 15' 44,7'' 1374 235º 30% 
3 (RC3) 39º 13' 25,1'' 71º 15' 47,9'' 1322 O 32% 
Pinalada 
Redonda (PR) 




1 (SR1) 39º 19' 07,0'' 71º 12' 44,5'' 1507 230º 30% 
 
 
2.3.2 Trabajo de laboratorio 
2.3.2.1 Preparación de muestras para análisis dendrocronológico 
Las muestras de barreno fueron montadas y pegadas en varillas de madera diseñadas 
específicamente para tal fin. Una vez secas, se procedió a lijarlas con lijas de 
granulometría ascendente de 60 a 600, hasta perfecta identificación anatómica del límite 
entre los anillos de crecimiento. 
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2.3.2.2 Datación de los anillos de crecimiento y co-fechado 
Los anillos fueron datados visualmente según protocolos tradicionales usados en 
dendrocronología (Stokes & Smiley, 1968; Cook & Kairiukstis, 1990). El co-fechado de 
los anillos de crecimiento se realizó usando técnicas visuales y estadísticas. Para el co-
fechado visual, se identificaron diferentes tipos de anillos marcadores que facilitaron el 
proceso de datación debido a que se producen consistentemente dentro de un sitio o región 
(Fritts, 1976; Fritts & Swetnam, 1989). El co-fechado estadístico se realizó sobre las 
mediciones del ancho de los anillos de crecimiento y se explica en la sección 2.3.2.3. Las 
series que presentaron problemas para ser fechadas o co-fechadas no fueron consideradas. 
2.3.2.3 Medición del ancho de los anillos de crecimiento 
El ancho de los anillos de crecimiento fue medido mediante un equipo de medición 
(Velmex, USA) que alcanza una precisión de 0,001 mm. Estadísticamente, el control de 
calidad de las mediciones de las series de ancho de anillos fue realizado mediante el 
programa COFECHA (Holmes, 1983). Este programa estandariza en índice el valor de la 
medición original, eliminando la baja frecuencia de las series y maximizando la 
variabilidad interanual o de alta frecuencia mediante una transformación de los datos. 
Luego estas series de índices son comparadas simultáneamente. La similitud entre series, y 
por lo tanto, la verosimilitud de las dataciones de los anillos de crecimiento, fue 
comparada en períodos de 50 años superpuestos cada 25 años. Se consideró un valor de 
correlación mínimo de 0,32 para establecer similitud entre las series y por lo tanto 
verificar la veracidad de la datación. Valores por debajo de este umbral indicarían posibles 
problemas de datación debido a la presencia de anillos falsos, anillos ausentes o 
simplemente falta de sincronicidad en el patrón de crecimiento de los árboles que se 
comparan. De esta forma, fue posible construir cronologías confiables en cuanto a sus 
dataciones y mediciones. 
2.3.3 Cálculo de edad y determinación de clases de edad 
La edad de los árboles se calculó contando los anillos presentes entre la corteza y la 
médula de todas las muestras analizadas por árbol. Para aquellas muestras que no 
presentaron la médula pero que contenían el arco interno cercano a la misma, se calculó el 
número de anillos faltantes mediante una modificación del método de Duncan (1989). Este 
método supone un crecimiento concéntrico del árbol en relación a la médula, por lo que 
puede asumirse que los límites de los anillos de crecimiento son arcos de circunferencias 
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centrados en la misma. El radio faltante (r) se estimó a través de la altura (h) y el largo (L) 
del arco formado por el último anillo visible en la muestra de madera (Fig. 2.5), mediante 
la siguiente ecuación: 
r = (L2/(8h)) + (h/2) (Ecuación 2.1) 
El número de anillos faltantes se calculó dividiendo el valor de r por el promedio del 
ancho del anillo de los primeros cinco anillos de crecimiento medidos (Fig. 2.5). 
 
  
Figura 2.5. Diagrama teórico de una sección de la muestra de barreno de incrementos 
donde se indica la altura (h) y el largo (L) del arco interno formado por los anillos de 
crecimiento y el radio estimado (r) a partir de ambas variables. Imagen adaptada de 
Duncan (1989). 
 
Aquellas series que no presentaron la médula o el arco interno no fueron consideradas 
para la determinación de las clases de edades ya que su edad no pudo ser estimada. 
Para la determinación de las clases de edad, se plantearon dos metodologías. En primer 
lugar se siguió la metodología propuesta por Hadad et al. (2015). Según este método, se 
construye una curva regional de crecimiento (CRC) y luego se aplica el algoritmo de 
Fisher (Fisher, 1958) a dicha curva para identificar cambios en la varianza del crecimiento 
entre diferentes intervalos de edades. Para construir la curva regional de crecimiento de A. 
araucana se ordenaron las mediciones de ancho de anillos según la edad cambial, es decir, 
se ordenaron las mediciones a partir del año 1 de vida de cada serie. Para aquellas series 
que no llegaron a la médula pero para las cuales se pudo calcular el número de anillos 
faltantes, se corrigió la posición del primer anillo medido con el número de anillos 
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faltantes estimado. Luego, se ordenaron todas las series a partir del año 1 (edad cambial 
correspondiente al primer año de vida) y se calculó el promedio de ancho de anillos para 
cada edad cambial, construyendo de esta manera la curva regional de crecimiento (CRC) 
(Briffa & Melvin, 2011). De esta manera, la curva regional de crecimiento representaría la 
tendencia de crecimiento biológico natural de los árboles para un sitio o región (Briffa & 
Melvin, 2011), y sería posible identificar distintas fases o períodos de crecimiento a lo 
largo de la vida de los individuos que se relacionan con la edad de los mismos. En un 
primer lugar, se analizó si la curva regional de crecimiento describe colectivamente la 
tendencia de crecimiento biológico de A. araucana relacionada con la edad en los sitios 
mésicos. Para ello, se relacionó la media del incremento radial anual (IRA), o media del 
ancho de anillos de crecimiento, y el largo del segmento considerado para cada una de las 
series (Esper et al., 2003). 
La segunda metodología se basó en el método propuesto por Matskovsky y Helama (2016) 
denominado DIrect REConstruction Technique (DIRECT), desarrollado para transformar 
directamente las series de ancho de anillos en reconstrucciones paleoclimáticas. Es un 
método dendroclimático novedoso que incorpora no sólo los datos de ancho de anillos de 
crecimiento y del clima, sino también la edad cambial de los árboles. Los valores del IRA, 
la edad cambial y la temperatura media de los meses de enero, febrero, marzo y abril de la 
temporada de crecimiento actual, fueron representados en un grárfico de tres ejes. Estos 
meses fueron los que presentaron mejores coeficientes de correlación con los datos de 
IRA. Se seleccionó la temperatura media como variable climática ya que ha sido 
informada en estudios previos como una de las variables de mayor influencia en el 
crecimiento radial de A. araucana en individuos jóvenes de sitios xéricos (Hadad et al., 
2015). Así, se puede asumir que las diferencias en las respuestas del crecimiento al clima 
podrían verse maximizadas entre diferentes edades para los sitios mésicos analizados en el 
presente trabajo. Los datos de temperatura utilizados corresponden a los datos grillados del  
CRU TS 2.1 (Mitchell & Jones, 2005) para el período 1901-2012. Luego, mediante 
regresiones lineales simples, se determinó la relación entre el IRA y la temperatura media 
en función de distintas categorías de edad. De esta manera, se identificó si el crecimiento 
radial de los árboles responde de manera diferente a la temperatura en función de la edad 
de los mismos e independientemente del año calendario de formación del anillo de 
crecimiento. 
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2.3.4 Construcción de cronologías 
2.3.4.1 Cronologías de índice de ancho de anillo 
Debido a que la variabilidad de los anillos de crecimiento no es solo afectada por factores 
climáticos, sino también por la edad y procesos de dinámica del bosque (Fritts, 1976), las 
series de mediciones fueron tratadas estadísticamente. Para ello, y con intención de 
estudiar relaciones entre el crecimiento y el clima (Capítulo III), se hace necesario 
remover aquellas influencias que no pueden explicarse por influencia del clima (tales 
como las derivadas por efecto de competencia entre árboles o la relativa a las formas de 
crecimiento asociadas a la edad biológica del árbol). Este tratamiento de transformación de 
las curvas se denomina estandarización (Cook, 1985) y tiene como propósito remover las 
señales no climáticas que pueden contener las series de mediciones originales del ancho de 
los anillos de crecimiento. La estandarización involucra el ajuste de una curva o una recta 
(métodos determinísticos) o la aplicación de filtros de baja frecuencia a la serie de ancho 
de anillos (métodos estocásticos), y la generación de índices anuales calculados como el 
cociente del valor observado y el esperado por el ajuste para cada año (Cook & 
Kairiukstis, 1990). Así, la estandarización tiene como finalidad la construcción de índices 
adimensionales que reducen la variabilidad entre las series eliminando o disminuyendo las 
variaciones del crecimiento entre los diferentes individuos relacionadas tanto a la 
tendencia biológica del crecimiento (p. ej., considerando el mismo período de tiempo, los 
árboles más viejos tienden a tener anillos más angostos que individuos más jóvenes) 
(Fritts, 1976), como a las influencias ambientales (p. ej., árboles suprimidos tienen 
menores crecimientos que árboles dominantes).  
En bosques cerrados, donde el componente no climático de las series anuales de ancho de 
anillos se vuelve cada vez más complejo y variable debido a los efectos de competencia 
entre los árboles, tal como ocurre en los sitios de estudio del presente trabajo, se ha 
sugerido la aplicación de métodos de estandarización altamente flexibles para remover 
dichas tendencias no climáticas (Cook & Peters, 1981). En este sentido, las series de ancho 
de anillos fueron estandarizadas mediante la aplicación de un spline suavizado con 
frecuencia de corte de 0,5 (frecuencia a la que se retiene, o se elimina, el 50% de la 
amplitud de una señal) y período de respuesta del 67% del largo de cada serie, valor 
sugerido por Cook (1985). De esta manera, índices de ancho de anillos de crecimiento 
fueron calculados y las cronologías fueron construidas mediante las funciones del paquete 
“dplR” (Bunn, 2008). Dos versiones de cronologías fueron producidas: Estándar y 
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Residual. Las cronologías residuales tienen en cuenta la autocorrelación de las series y se 
construyen a partir de los residuos del modelo autorregresivo de las series estandarizadas.  
Luego, para cada una de las cronologías desarrolladas, se calcularon los estadísticos EPS 
(Expressed Population Signal) y RBAR (Wigley et al., 1984). El primero proporciona una 
estimación del grado de semejanza entre una cronología media basada en un número finito 
de árboles y la cronología hipotéticamente perfecta basada en un número infinito de 
árboles, mientras que el segundo indica el coeficiente medio de correlación entre las series 
de índice de anillos de crecimiento. En general, valores de EPS ≥ 0,85 identifican partes 
confiables de una cronología de ancho de anillos (Briffa & Jones, 1990). Tanto el RBAR 
como el EPS fueron computados utilizando ventanas móviles de 50 años con 
solapamientos de 25. También se calcularon la sensibilidad media, que mide la 
variabilidad anual de los anillos de crecimiento y la auto-correlación de primer orden, que 
es una medida de la asociación entre el crecimiento de un año determinado y su 
correspondiente predecesor. 
Por otro lado, con el objetivo de evaluar el grado de similitud entre cronologías de 
distintos sitios y poder agruparlas de acuerdo a su semejanza basada en el crecimiento 
radial expresado por el ancho de los anillos de crecimiento, se utilizaron técnicas de 
correlación y multivariadas. Para ello, se determinó el período común de comparación de 
las cronologías como aquel período en el que todas las cronologías presentaron un EPS ≥ 
0,85. Las cronologías residuales de cada sitio fueron comparadas inicialmente mediante 
análisis de correlación de Pearson. Luego, se realizó un Análisis de Componentes 
Principales (ACP) (Cooley & Lohnes, 1971), técnica estadística utilizada para reducir la 
dimensionalidad de un conjunto de datos pero reteniendo la máxima variabilidad entre 
ellos. Así, la varianza de mayor tamaño es capturada en el primer eje (llamado el primer 
Componente Principal), la segunda varianza más grande es retenida en el segundo eje, y 
así sucesivamente. Cabe mencionar, que cuando se trabaja con datos dendrocronológicos, 
es decir, con series temporales de ancho de anillos o índices de anillos de crecimiento, las 
series temporales son consideradas como variables mientras que los años calendario son 
considerados como casos (García-González et al., 1997). El Análisis de Componentes 
Principales fue realizado utilizando la función “princomp” del paquete estadístico “stats” 
de R (R Core Team, 2016). Luego, una vez identificadas las agrupaciones de los sitios, se 
construyeron cronologías de cada uno de los grupos. También se calcularon los 
estadísticos EPS y RBAR para cada cronología.  
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2.3.4.2 Cronologías de incremento de área basal 
Por otro lado, para cada uno de los grupos, los anchos de anillos de crecimiento fueron 
convertidos en incrementos de área basal (IAB) mediante la siguiente ecuación:  
 
IABt = π Rt2 – π Rt-12   (Ecuación 2.2) 
 
donde Rt es el radio al final del crecimiento anual y Rt-1 es el radio al comienzo del 
incremento anual (Biondi & Qeadan, 2008). Las cronologías de IAB fueron construidas 
utilizando el paquete “dplR” (Bunn, 2008). El IAB, a diferencia del ancho de los anillos de 
crecimiento, no evidencia declives biológicos a medida que el árbol crece (Biondi & 
Qeadan, 2008). Por este motivo, los valores de IAB son frecuentemente utilizados para 
conocer las tendencias de crecimiento de los árboles y/o de un bosque en particular (p. ej., 
Jump et al., 2006; Vöelker et al., 2008; Silva et al., 2010; Rodríguez-Catón et al., 2015; 
Urrutia‐Jalabert et al., 2015), ya que tendencias negativas en la curva de IAB podrían 
indicar un verdadero decaimiento en el crecimiento. 
2.3.5 Análisis estadísticos 
La presencia relativa de las especies forestales A. araucana (Araucaria) y Nothofagus 
pumilio (Lenga), la presencia relativa de plantines de Araucaria del sotobosque y la 
proporción de individuos de Araucaria de distintos sexos en cada uno de los sitios de 
estudio, se analizaron mediante tablas de contingencia. La significancia estadística de la 
diferencia entre proporciones fue evaluada mediante la prueba Chi Cuadrado de Pearson, 
con un nivel de significancia de 0,05. La medida de asociación entre variables fue 
analizada mediante el Coeficiente de Contingencia de Pearson (C). Este coeficiente no se 
ve afectado por el tamaño de la muestra y toma valores entre 0 y 1. Si las variables son 
independientes entre sí, C es igual a 0, mientras que a mayor asociación entre las 
variables, mayor es el valor de C. 
Para cada sitio de estudio se analizó la relación entre diámetro y edad, entre altura y edad, 
y entre altura y diámetro mediante regresiones lineales simples para conocer las curvas 
locales de cada sitio. Por otro lado, se desarrolló un modelo altura-diámetro generalizado. 
Una función o modelo generalizado de altura-diámetro estima la relación específica entre 
las alturas y los diámetros individuales de los árboles considerando las diferencias entre 
los sitios. Para ello, se aplicó un Modelo Lineal de Efectos Mixtos. Estos modelos 
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representan una valiosa metodología para el análisis de respuestas que involucran muchas 
fuentes de variabilidad, ya que incorporan variables de efectos fijos (los valores son 
independientes entre observaciones) y de efectos aleatorios (asumen cierta relación entre 
las observaciones realizadas dentro de la misma unidad de muestreo). De esta manera, la 
incorporación de la estructura jerárquica de los datos (efectos aleatorios) en el análisis 
permite reducir la interdependencia entre las mediciones de una misma unidad de 
muestreo (Seoane, 2014). Los Modelos Lineales de Efectos Mixtos permiten, a su vez, 
determinar el efecto real de los factores que afectan un proceso o variable, evitando 
incorporar fuentes irrelevantes de variabilidad (Venables & Ripley, 2002). En este sentido, 
el modelo conceptual para la altura total de los árboles fue el siguiente: 
Altura ∼ Efectos fijos (Diámetro + Sexo) + Efectos aleatorios (Sitio) 
El modelo fue estimado con la función “lme” del paquete “nlme” (Pinheiro et al., 2017). 
Las variables fueron previamente centradas y normalizadas para facilitar su comparación 
independientemente de la unidad de medida. 
Por otro lado, la comparación de medias de distintas variables como la altura, el diámetro 
y la edad entre sitios, el incremento radial anual (IRA) entre sitios, entre sexos y entre 
clases de edad, y la edad entre sexos, se realizó mediante el análisis no paramétrico de 
Kruskal-Wallis y las diferencias fueron analizadas mediante el test post-hoc de Dunn 
(Pohlert, 2014) en algunos casos y mediante el test de Conover (1999) en otros. 
Las tendencias en las series de incremento radial anual (IRA) e incremento de área basal 
(IAB) se analizaron mediante la prueba de tendencias no paramétrica de Mann-Kendall 
utilizando la función mkTrend del paquete “fume” (Santander Meteorology Group, 2012). 
Este método tiene en cuenta el efecto de autocorrelación temporal de las series basado en 
la corrección propuesta por Hamed y Rao (1998). El coeficiente Tau de Kendall evalúa las 
asociaciones estadísticas basadas en los rangos de los datos y toma valores entre -1 y 1. 
Las correlaciones positivas significan que los rangos de ambas variables están aumentando 
mientras que las correlaciones negativas significan que a medida que aumenta el rango de 
una variable, la otra variable disminuye. La pendiente de Sen (Sen, 1968) también fue 
determinada y representa la pendiente media que une todos los pares de observaciones y 
da la tasa de cambio de las variables. Además, con el fin identificar un posible cambio en 
la tendencia central de las series a lo largo del tiempo, se realizó la prueba no paramétrica 
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de Pettitt (Pettitt, 1979). Esta prueba se utiliza comúnmente para detectar un único punto 
de cambio en series de tiempo. 
El crecimiento radial de los árboles de los distintos grupos intrarregionales según el sexo, 
la edad y a lo largo del tiempo, se analizó calculando la frecuencia relativa de los valores 
de incremento radial anual (IRA) de cada clase de árboles analizada. Al utilizar el IRA 
para comparar el crecimiento y analizar sus tendencias, se evitan posibles diferencias 
debido a los métodos de estandarización dendrocronológicos. Para el cálculo de las 
frecuencias relativas se consideró el período común en el que las cronologías de IRA de 
cada grupo de comparación presentaron un EPS ≥ 0,85. Se calculó también la Función de 
Distribución Acumulada (FDA) empírica para cada grupo considerado y las diferencias 
entre las FDA fueron evaluadas mediante la prueba no paramétrica de Kolmogorov-
Smirnov (Chakravarti et al., 1967). 
Todos los análisis estadísticos se realizaron con el programa estadístico R (R Core Team, 
2016), mediante la utilización de diferentes paquetes y funciones.  
 
2.4 RESULTADOS 
2.4.1 Caracterización de los sitios de estudio 
2.4.1.1 Densidad de árboles 
En la Tabla 2.2 se muestra el número de árboles de cada una de las parcelas determinadas 
en cada sitio de estudio, el área total relevada y la densidad de árboles por parcela y por 
sitio. Se observó que la densidad dentro de cada sitio fue muy variable, sobre todo en Las 
Lecheras y Verde Chico. En general, los sitios de muestreo presentaron densidades de 
árboles similares, que variaron entre 433 y 589 individuos/ha en Senda a Rucachoroi y Las 
Lecheras, respectivamente, excepto Pinalada Redonda que presentó una densidad de 1050 
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Tabla 2.2. Densidad de árboles por parcela y densidad total de los sitios de estudio. 
Sitios (Código) Nº parcela Nº árboles 













2 23 0,06 383,33 




588,89 2 28 0,06 466,67 
3 50 0,06 833,33 





2 29 0,06 483,33 





2 33 0,06 550 










540 2 19 0,03 633,33 
3 34 0,06 566,67 
Pinalada Redonda (PR) 1 63 63 0,06 1050 1050 
Senda a Rucachoroi (SR) 1 26 26 0,06 433,33 433,33 
 
2.4.1.2 Diversidad de especies forestales 
Todos los sitios de estudio pertenecen al subtipo de bosque “Bosque mixto de Pehuén-
Lenga” (Araucaria araucana-Nothofagus pumilio) (Burns, 1991), aunque sólo el 80% de 









Figura 2.7. Presencia porcentual relativa de las dos especies forestales, Araucaria 
araucana (Araucaria) y Nothofagus pumilio (Lenga), en cada uno de los sitios de estudio 
(Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde 
Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a 
Rucachoroi). 
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La tabla de contingencia (Tabla 2.3) mostró que a pesar que existe relación entre la 
presencia de las dos especies y los sitios (Chi Cuadrado de Pearson < 0,0001), en todos los 
sitios la especie dominante fue Araucaria. El coeficiente C fue de 0,33, indicando una 
asociación media entre las variables “Especies” y “Sitios”. 
 
Tabla 2.3. Frecuencias absolutas y frecuencias relativas por sitio de estudio de la 
presencia de Araucaria araucana (Araucaria) y Nothofagus pumilio (Lenga). 
BM: Batea Mahuida, CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, PR: Pinalada Redonda, RC: Rucachoroi, SR: Senda 
a Rucachoroi, VC: Verde Chico, VS: Valle El Salvo 
 
2.4.1.3 Diversidad de plantines de A. araucana del sotobosque 
El sotobosque de plantas de Araucaria fue caracterizado según diferentes estratos. En los 
sitios Rucachoroi y Las Lecheras fueron seleccionadas 3 parcelas pero en sólo dos de ellas 
se determinó la transecta para el recuento de plantines. En Pinalada Redonda y Senda a 
Rucachoroi sólo una parcela fue muestreada, por lo tanto los datos de recuento de 
plantines corresponden a esa única parcela. Los resultados mostraron que, en general, a 
medida que aumentó la altura del plantín disminuyó su abundancia, como se observó en 
los totales de cada una de las alturas de la Tabla 2.4. La excepción estuvo dada en los 
sitios Rucachoroi y Valle El Salvo que presentaron más abundancia de plantines entre 21 y 
50 cm que de 0 a 20 cm de altura. Por otro lado, Rucachoroi fue el sitio que presentó 
mayor número de plantines mientras que Valle El Salvo fue el que menos. Cabe destacar 
que el sitio Pinalada Redonda fue el segundo sitio con mayor abundancia de plantines a 
pesar de que los datos corresponden a una sola transecta de muestreo. El análisis 
estadístico de la tabla de contingencia indicó que existe relación entre las alturas de los 
plantines y los sitios de estudio (Chi Cuadrado de Pearson < 0,0001), mientras que el 
coeficiente C fue de 0,44, indicando una moderada relación entre las variables. El sitio 
Batea Mahuida no fue incluido en el análisis porque las categorías de altura determinadas 





BM CV LL PR RC SR VC VS 
n % n % n % n % n % n % n % n % n % 
Araucaria 49 84,48 57 100 86 81,13 63 100 66 80,49 20 76,92 67 100 34 62,96 442 86,16 
Lenga 9 15,52 0 0 20 18,87 0 0 16 19,51 6 23,08 0 0 20 37,04 71 13,84 
Total 58 100 5 100 106 100 63 100 82 100 26 100 67 100 54 100 513 100 
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Tabla 2.4. Frecuencias absolutas y frecuencias relativas por sitios de estudio de la 
presencia de plantines de Araucaria araucana según la altura de los individuos. 
CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, PR: Pinalada Redonda, RC: Rucachoroi, SR: Senda a Rucachoroi, VC: 
Verde Chico, VS: Valle El Salvo 
 
2.4.2 Distribución de sexos según sitios 
En cada uno de los sitios, se identificaron los árboles de acuerdo al sexo. La Figura 2.8 
muestra la distribución relativa de individuos de distinto sexo en cada sitio. Se observó 
que los individuos indiferenciados fueron los más abundantes en el 75% de los sitios, 
mientras que la proporción de individuos masculinos y femeninos fue similar en todos los 
casos. Las frecuencias absolutas de los distintos sexos mostraron que el ~61% de los 
árboles de Araucaria está representado por árboles indiferenciados mientras que el restante 
39% por partes casi iguales de árboles masculinos y femeninos (Tabla 2.5). El análisis 
estadístico de la tabla de contingencia indicó que existe dependencia entre las variables 
“Sexo” y “Sitio” (Chi Cuadrado de Pearson = 0,0020) pero el grado de asociación entre las 
mismas es relativamente bajo (C = 0,27). 
 
Figura 2.8. Presencia relativa porcentual de individuos de Araucaria araucana (%) según 
el sexo en cada uno de los sitios de estudio (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las 
Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; 




CV LL PR RC SR VC VS 
n % n % n % n % n % n % n % n % 
0 - 20 27 48,21 52 40,63 117 68,82 42 22,46 66 88,00 63 44,68 13 25,49 380 47,03 
21 - 50 19 33,93 35 27,34 45 26,47 78 41,71 8 10,67 64 45,39 27 52,94 276 34,16 
51 - 100 4 7,14 16 12,50 4 2,35 41 21,93 0 0 9 6,38 5 9,80 79 9,78 
> 101 6 10,71 25 19,53 4 2,35 26 13,90 1 1,33 5 3,55 6 11,76 73 9,03 
Total 56 100 128 100 170 100 187 100 75 100 141 100 51 100 808 100 
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Tabla 2.5. Frecuencias absolutas y frecuencias relativas por sitio de estudio de la 
presencia de individuos de Araucaria araucana según el sexo. 
F: femeninos, M: masculinos, I: indiferenciados, BM: Batea Mahuida, CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, PR: 
Pinalada Redonda, RC: Rucachoroi, SR: Senda a Rucachoroi, VC: Verde Chico, VS: Valle El Salvo 
 
La razón de sexos masculinos/femeninos (M/F) en cada sitio de estudio fue 1,5 en 
Caviahue, 1,1 en Las Lecheras, 0,8 en Batea Mahuida, 1,3 en Rucachoroi, 0,9 en Verde 
Chico, 0,8 en Valle El Salvo, 1,1 en Pinalada Redonda y 1,0 en Senda a Rucachoroi. A 
nivel regional la razón M/F fue de 1:1. 
2.4.3 Distribución de sexos según edades 
La Figura 2.8 muestra la media de edad de cada clase sexual y sus desvíos estándar 
considerando todos los individuos de A. araucana de todos los sitios de estudio. Los 
individuos indiferenciados presentaron una media de edad de 164 años, los femeninos de 
324 y los masculinos de 301 años. La prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis indicó que 
existen diferencias significativas entre las medias de las distintas clases de sexo (H = 
62,30; p-valor < 0,0001). No se encontraron diferencias significativas entre las edades de 
los individuos masculinos y femeninos, pero sí entre éstos y los indiferenciados (Fig. 2.9). 
Los árboles femeninos fueron los que presentaron mayores desvíos estándar, indicando 
que estos individuos presentaron mayor variabilidad en las edades. Los árboles 
indiferenciados fueron los que menores desvíos estándar mostraron en función de la edad, 
indicando que el rango etario de distribución es menor. Lo mismo se evidenció en la 
Figura 2.10 que muestra las frecuencias de los individuos de las distintas clases de sexo 
según las categorías etarias. Se observó una mayor frecuencia de árboles indiferenciados 
en las categorías de edad más jóvenes, entre los 51 y 250 años, aunque se observó un 
individuo entre los 501 y 550 años de edad. Los árboles masculinos y femeninos se 
distribuyeron más uniformemente a lo largo de las distintas categorías de edad, desde los 




BM CV LL PR RC SR VC VS 
n % n % n % n % n % n % n % n % n % 
F 10 22,22 11 19,30 13 15,12 7 11,48 9 14,06 7 36,84 12 19,05 13 38,24 82 19,11 
M 8 17,78 16 28,07 14 16,28 8 13,11 12 18,75 7 36,84 11 17,46 10 29,41 86 20,05 
I 27 60,00 30 52,63 59 68,60 46 75,41 43 67,19 5 26,32 40 63,49 11 32,35 261 60,84 
Total 45 100 57 100 86 100 61 100 64 100 19 100 63 100 34 100 429 100 




Figura 2.9. Media de la edad cambial de los árboles de Araucaria araucana según las 
distintas clases de sexo. Las barras indican el desvío estándar. Letras diferentes muestran 
diferencias significativas entre los sitios basadas en el análisis post-hoc de Dunn luego del 
análisis no paramétrico Kruskal-Wallis. 
 
 
Figura 2.10. Frecuencia de individuos de las distintas clases de sexo de Araucaria 
araucana según categorías de edad de 50 años. 
 
2.4.4 Estructura etaria por sitio 
Para poder caracterizar etariamente cada uno de los sitios de estudio, se analizó la 
frecuencia de individuos en categorías de edad de 50 años en cada sitio. En total se 
consideraron 337 árboles de A. araucana. En la Figura 2.11 se muestra la estructura etaria 
de cada sitio de muestreo. Se observó que la distribución de edades fue muy variable, 
encontrándose sitos con mayor frecuencia de árboles en las clases más jóvenes, como 
Pinalada Redonda, y otros con mayor frecuencia en las categorías más adultas, como Valle 
El Salvo, Senda a Rucachoroi y Batea Mahuida. Por otro lado, los sitios Rucachoroi y Las 
Lecheras mostraron una representación más equilibrada de todas las categorías etarias. El 
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sitio Verde Chico no presentó individuos de más de 300 años, mostrando mayor 
frecuencia de individuos entre 100 y 250 años de edad. Los árboles más longevos fueron 
registrados en Valle El Salvo, uno de 742 (con médula) y el otro de 779 años de edad (no 
presentó la médula, por lo que su edad no pudo ser estimada y por lo tanto podría en 
realidad tener muchos más años de edad). 
 
 
Figura 2.11. Distribución de frecuencia de Araucaria araucana según categorías de edad 
de 50 años de los distintos sitios de estudio (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las 
Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; 
PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi). 
 
2.4.5 Determinación de clases de edad para análisis dendrocronológicos y 
dendroclimáticos 
Para realizar los análisis dendrocronológicos (Capítulo II) y dendroclimáticos (Capítulo 
III) posteriores, se determinaron tres clases de edad. En primer lugar se implementó el 
método propuesto por Hadad et al. (2015). Para ello, primero se construyeron las curvas de 
crecimiento biológico de cada sitio de estudio y la curva regional de crecimiento (CRC) 
considerando todos los árboles de todos los sitios de estudio a los que fue posible 
estimarles la edad. La Figura 2.12 muestra las curvas de crecimiento de cada uno de los 
sitios de muestreo y la curva regional de crecimiento de A. araucana de sitios mésicos. Se 
observó que, en general, las curvas de crecimiento de los distintos sitios fueron similares, 
excepto en Pinalada Redonda y Verde Chico, donde se observó un mayor crecimiento 
durante los primeros años de vida de los árboles. 
 




Figura 2.12. Curvas de crecimiento biológico de Araucaria araucana de cada sitio de 
estudio y curva regional de crecimiento (CRC). Las líneas de rayas indican el tamaño 
muestreal. (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: 
Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda). 
 
Luego, se analizó si las curvas de crecimiento biológico de cada sitio y la curva regional 
de crecimiento (CRC) describen colectivamente la tendencia de crecimiento biológico de 
A. araucana de sitios mésicos. Para ello, se relacionó la media del incremento radial anual 
(IRA), o ancho de anillos de crecimiento, y el largo del segmento considerado para cada 
una de las series. De esta manera, la prueba de la existencia de una sola curva de 
crecimiento representativa de cada sitio de estudio y a nivel regional es la disminución 
característicamente homogénea de la media del incremento radial anual (IRA) con el 
aumento del largo del segmento considerado (Esper et al., 2003). La Figura 2.13 muestra 
la distribución de la media del IRA en función del largo del segmento para cada serie de 
los distintos sitios de estudio. Se observó que no existe relación entre dichas variables en 
ninguno de los sitios ni a nivel regional (p-valores > 0,05), evidenciando que las curvas de 
crecimiento no son representativas del crecimiento de A. araucana en los sitios mésicos ni 
a nivel regional. Por lo tanto, la utilización de la curva regional de crecimiento (CRC) para 
la determinación de clases de edad en el presente trabajo no fue recomendable. 
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Figura 2.13. Relación entre el incremento radial anual (IRA) medio y el largo del 
segmento para cada una de las series de Araucaria araucana de cada sitio de estudio 
(Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde 
Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda). 
 
En segundo lugar, se utilizó el método DIRECT (Matskovsky & Helama, 2016) para la 
determinación de las clases de edad. La Figura 2.14 muestra la relación entre el 
incremento radial anual (IRA), la edad cambial y la temperatura media resultante de la 
aplicación del método DIRECT. Esta relación dendroclimática fue representada luego 
mediante regresiones lineales entre el IRA de distintas categorías de edad y los valores de 









Figura 2.14. Relación entre el incremento radial anual, la edad cambial y la temperatura 
media de los meses de enero, febrero, marzo y abril de la temporada de crecimiento actual 
de árboles de Araucaria araucana del norte de Patagonia. 
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La Figura 2.15 muestra las distintas respuestas en categorías de edad de 30 años. Las 
pendientes de las rectas indicaron la intensidad en la respuesta (mayor pendiente, mayor 
intensidad de respuesta) de las relaciones temperatura-IRA entre las distintas categorías de 
edad. Se observó que la categoría de edad entre 121-150 años fue la que presentó menor 
respuesta a la temperatura (menor pendiente de la línea de regresión), mientras que la 
categoría de edad 241-270 fue la que mayor respuesta tuvo (mayor pendiente). El resto de 
las categorías de edad presentó comportamientos variables dentro de estos límites de 
respuesta. En base a estos resultados, se decidió determinar las clases de edad de A. 
araucana de sitios mésicos teniendo en cuenta dichos límites de respuesta del crecimiento 
radial a la temperatura media en función de la edad. De esta manera, se identificó como 
clase Joven aquella compuesta por árboles entre 1 y 150 años de edad, período de vida en 
el que la intensidad de respuesta a la temperatura disminuyó hasta alcanzar su valor 
mínimo. La clase Adulta fue representada por árboles entre 151 y 270 años, período en el 
que la intensidad de respuesta aumentó hasta alcanzar su valor máximo. A partir de los 
270 años, la intensidad de respuesta volvió a disminuir y por lo tanto se identificaron los 
árboles mayores de 270 años como clase Madura. 
 
Figura 2.15. Regresiones lineales de las relaciones entre incremento radial anual de 
Araucaria araucana de sitios mésicos y la temperatura media anual de los meses del 
período de crecimiento actual para categorías de edad de 30 años. 
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La Figura 2.16 muestra la frecuencia de individuos según el sexo de cada clase de edad 
determinada. Se observó que las tres clases de edad presentaron individuos de las tres 
clases de sexo. Los árboles indiferenciados fueron los más frecuentes en la clase joven, 
mientras que los masculinos y femeninos presentaron su mayor frecuencia en la clase 





Figura 2.16. Frecuencias de individuos de Araucaria araucana según el sexo en cada 
clase de edad. 
 
2.4.6 Relación edad-diámetro-altura 
La Figura 2.17 muestra las relaciones entre edad cambial y diámetro del tronco a la altura 
del pecho para los distintos sitios de estudio. Se observó que todos los sitios mostraron una 
relación positiva y significativa entre las dos variables, siendo Caviahue y Verde Chico los 
sitios con mayor y menor ajuste de la función de regresión, respectivamente. Los árboles 
que menos crecieron en diámetro a medida que aumentó su edad fueron los individuos de 
Valle El Salvo y Senda a Rucachoroi, mientras que los que presentaron mayores tasas de 
crecimiento radial con la edad fueron los de Pinalada Redonda seguidos por los de 
Caviahue. 
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Figura 2.17. Relación entre edad cambial y diámetro a la altura del pecho de Araucaria 
araucana de los distintos sitios de estudio. Se muestran las ecuaciones de regresión lineal 
y los estadísticos asociados para cada caso (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las 
Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; 
PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi). 
 
Se analizó también la relación entre la altura del árbol y la edad cambial (Fig. 2.18). Se 
observó que en todos los sitios, excepto en Senda a Rucachoroi, la relación entre ambas 
variables fue positiva y significativa. El sitio Verde Chico no pudo ser analizado debido a 
que por la alta densidad de árboles y la pronunciada pendiente donde se ubicaron las 
parcelas, no fue posible medir con fidelidad la altura de los árboles. Por ello no ha sido 
incluida esta relación en la Figura 2.18.  Por otro lado, la falta de relación en el sitio Senda 
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a Rucachoroi puede deberse al bajo número de datos, ya que para muchos árboles del sitio 
no fue posible estimar la edad.  
 
Figura 2.18. Relación entre edad cambial y altura total de árboles de Araucaria araucana 
de cada sitio de estudio. Se muestran las ecuaciones de regresión lineal y los estadísticos 
asociados para cada caso (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea 
Mahuida; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a 
Rucachoroi). 
 
El mejor ajuste de regresión entre la edad y la altura se observó en Caviahue seguido de 
Valle El Salvo, mientras que el más bajo lo presentó Las Lecheras seguido de Rucachoroi. 
Los sitios que presentaron la menor y mayor tasa de crecimiento en altura en función de la 
edad fueron Las Lecheras y Pinalada Redonda, respectivamente. 
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Por otro lado, se analizó la relación entre el diámetro a la altura del pecho y la altura total 
de los árboles para cada uno de los sitios (Fig. 2.19). 
Figura 2.19. Relación entre diámetro a la altura del pecho y altura total de árboles de 
Araucaria araucana de los distintos sitios de estudio. Se muestran las ecuaciones de 
regresión lineal y los estadísticos asociados para cada caso (Códigos de sitio: CV: 
Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; 
RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi). 
 
La Figura 2.19 muestra que todos los sitios presentaron relaciones positivas y 
significativas entre las variables y que el ajuste de regresión fue muy bueno en todos los 
casos (R2 ≥ 0,70). Caviahue fue el sitio que presentó mejor ajuste de regresión junto con 
Valle El Salvo, mientras que Rucachoroi fue el que menor valor de R2 mostró. Pinalada 
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Redonda y Las Lecheras presentaron la mayor y menor tasa de crecimiento en altura en 
función del diámetro, respectivamente. 
Se analizaron también las relaciones edad-altura-diámetro a nivel regional, es decir, 
considerando en conjunto los datos de cada uno de los sitios de estudio y se observó que 
todas las variables se relacionaron significativamente entre sí, siendo la relación altura-
diámetro la de mejor ajuste, seguida de la relación diámetro-edad, mientras que la relación 



















Figura 2.20. Relación entre diámetro a la altura del pecho, altura total de árboles y edad 
cambial de Araucaria araucana de sitios mésicos. Se muestran las ecuaciones de regresión 
lineal y los estadísticos asociados para cada caso. 
 
La Tabla 2.6 muestra los coeficientes de los efectos fijos del Modelo Lineal Mixto (MLM) 
aplicado para modelar la altura de los árboles. Se observó que el diámetro fue la variable 
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de mayor influencia en la altura, mostrando una relación positiva y significativa. El sexo 
indiferenciado mostró un efecto negativo y significativo, mientras que los individuos 
masculinos y femeninos no presentaron relaciones significativas con la altura de los 
individuos. 
  
Tabla 2.6. Efectos fijos para el Modelo Lineal Mixto que relaciona la altura de Araucaria 
araucana con el diámetro a la altura del pecho y el sexo como efectos fijos, y la 
variabilidad del sitio como efecto aleatorio. 
 
 Niveles de significancia: *, p < 0,05; **, p < 0,01; ***, p < 0,001; ns, no significativo 
EE: Error Estándar, I: Indiferenciado, M: masculino 
 
La Figura 2.21 muestra el ajuste del modelo de regresión lineal por mínimos cuadrados de 
los árboles de todos los sitios de estudio, y el ajuste del Modelo Lineal Mixto. Se observó 
que el Modelo Lineal Mixto generalizado de la altura presentó mejor ajuste que el modelo 
de regresión lineal, indicando que la inclusión del sexo como factor fijo y del sitio como 













Figura 2.21. Modelo Lineal Mixto (MLM) y modelo de Regresión lineal por mínimos 
cuadrados para la relación entre altura y diámetro a la altura del pecho generalizada para 
todos los árboles de Araucaria araucana de todos los sitios de estudio. 
Efectos fijos Coeficiente EE t-valor 
Intercepto 0,199 0,169 1,80 ns 
Diámetro 0,705 0,056 12,579*** 
Sexo I -0,270 0,135 -1,999* 
Sexo M 0,127 0,110 1,147 ns 
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Por otro lado, las diferentes variables se compararon mediante un análisis de Kruskal-
Wallis y se observó que existen diferencias significativas en la edad cambial (H=72,34; p-
valor < 0,0001), el diámetro a la altura del pecho (H=50,28; p-valor < 0,0001) y altura 
(H=235,44; p-valor < 0,0001) entre los distintos sitios (Fig. 2.22). La media de la edad 
cambial más baja se registró en Pinalada Redonda, mientras que la más alta se observó en 
Valle El Salvo seguida de Senda a Rucachoroi, sitios que además presentaron los desvíos 
estándares más grandes. Los menores diámetros medios se observaron en Pinalada 
Redonda y Rucachoroi, y el mayor en Senda a Rucachoroi. Todos los sitios presentaron 
desviaciones estándar del diámetro similares. Los sitios Valle El Salvo y Senda a 
Rucachoroi mostraron las alturas medias más grandes, mientras que Las Lecheras mostró 















Figura 2.22. Comparación entre valores de diámetro a la altura del pecho, altura total y 
edad cambial de Araucaria araucana de los distintos sitios de estudio. Letras diferentes 
muestran diferencias significativas entre los sitios basadas en el análisis post-hoc de Dunn 
luego del análisis no paramétrico Kruskal-Wallis. Las barras indican el desvío estándar 
(Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde 
Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a 
Rucachoroi). 
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2.4.7 Análisis de los anillos de crecimiento 
2.4.7.1 Características anatómicas y morfológicas de la madera 
Durante la datación de los anillos de crecimiento de A. araucana se identificaron 
diferentes estructuras y tipos de anillos de crecimiento que se determinaron como anillos 
marcadores y facilitaron el proceso de datación de las muestras. Entre ellos se encontraron 
los anillos claros o “light rings” (Filion et al., 1986), los anillos de helada o “frost rings” 
(Rhoads, 1923) y los anillos angostos y anillos anchos en comparación con el resto de los 
anillos que los rodean (Fritts & Swetnam, 1989).  También se encontraron estructuras de 
anillos que dificultaron el proceso de datación, como los paquetes de anillos de 
crecimiento en los que el límite entre los mismos no pudo ser diferenciado. En general este 
tipo de estructuras se observó más frecuentemente durante las décadas más recientes del 
crecimiento, y por lo tanto las series debieron ser cortadas en esa porción. Estructuras 
similares fueron encontradas por Mundo (2011) para otros sitios de bosque de Araucaria. 
También se observaron anillos con crecimiento en forma de “s”, lo que dificultó la 
medición de los mismos pudiendo afectar los valores de correlación durante el control 
estadístico del co-fechado. 
Como resultado del co-fechado visual mediante anillos marcadores y el co-fechado 
estadístico de las mediciones de ancho de anillos de crecimiento, se analizaron en total 647 
muestras correspondientes a 332 árboles. En total se identificaron y midieron 123574 
anillos de crecimiento. La Tabla 2.7 muestra el número de árboles, series y anillos 
analizados por cada sitio de estudio. 
 
Tabla 2.7. Número de árboles, series y anillos analizados de Araucaria araucana por cada 
sitio de estudio. 
Sitio Período N° árboles/ N° series N° anillos analizados Largo medio de las series 
Caviahue 1487-2012 51/96 20265 211,1 
Las Lecheras 1459-2012 45/85 17928 211,9 
Batea Mahuida 1573-2012 42/82 18030 220 
Verde Chico 1716-2013 51/102 13780 135,1 
Valle El Salvo 1271-2012 21/39 13750 352,7 
Rucachoroi 1649-2014 52/106 17710 167,3 
Pinalada Redonda 1696-2013 54/108 13225 122,7 
Senda a Rucachoroi 1305-2013 16/29 8681 301,4 
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2.4.8 Incremento radial anual de A. araucana 
La Figura 2.20 muestra las cronologías de incremento radial anual (IRA) de los distintos 
sitios de estudio para los períodos en que presentaron un EPS ≥ 0,85, es decir para los 
períodos que se consideraron confiables.  
 
Figura 2.23 Cronologías de incremento radial anual de Araucaria araucana de los 
distintos sitios de estudio. Se muestran las cronologías en el período que presentaron 
valores de EPS ≥ 0,85. La línea de rayas indica la media de cada una de las cronologías. 
En el margen superior derecho de cada gráfico se muestra el valor de la Pendiente de Sen 
y su significancia luego de la prueba de tendencia de Mann-Kendall. Nivel de 
significancia: *, p < 0,05 (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea 
Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; 
SR: Senda a Rucachoroi). 
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Las pruebas de tendencias de Mann-Kendall mostraron una tendencia negativa y 
significativa en el crecimiento radial en todos los sitios de estudio, excepto en Las 
Lecheras, donde la tendencia fue negativa pero no alcanzó el nivel de significancia. Verde 
Chico fue el sitio que presentó el mayor decaimiento en el crecimiento, seguido de 
Pinalada Redonda, mientras que Valle El Salvo fue el que presentó menor disminución 
(Fig. 2.23). En general, se observó que el crecimiento disminuyó más notoriamente luego 
del año 1900 aproximadamente, tendencia que se observó al analizar el comportamiento 
de las cronologías respecto de su valor medio (líneas de rayas en la Fig. 2.23). Cabe 
mencionar que estas tendencias negativas pueden estar dadas tanto por efecto del 
crecimiento biológico de los árboles o por influencias ambientales o por una combinación 
de ambos. 
Por otro lado, se comparó el incremento radial anual (IRA) entre los distintos sitios para el 
período común 1860-2012 (153 años) y se observó una gran variabilidad en el crecimiento 
(Fig. 2.24). Los sitios Verde Chico y Pinalada Redonda presentaron los valores más altos 
de IRA como así también la mayor variabilidad, mientras que Valle El Salvo presentó los 
valores más bajos y la menor variabilidad. El análisis de Kruskal-Wallis evidenció 
diferencias significativas entre los distintos sitios (H=573,01; p-valor < 0,0001). 
 
Figura 2.24. Gráfico de cajas del incremento radial anual de Araucaria araucana de los 
distintos sitios de estudio para el período común 1860-2012. Letras diferentes muestran 
diferencias significativas entre los sitios basadas en el análisis post-hoc de Dunn luego del 
análisis no paramétrico Kruskal-Wallis (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las 
Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; 
PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi). 
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Se analizó también la tasa de crecimiento radial o IRA acumulado de todos los árboles de 
cada uno de los sitios (Fig. 2.25). El IRA acumulado se calculó ordenando las series de 
IRA por edad cambial y sumando de manera acumulada cada uno de sus valores, desde el 
año 1 de edad. Se observó que, en general, el IRA acumulado de las series individuales 
presentó comportamientos variables, evidenciando la existencia de árboles de crecimiento 
más rápido y árboles de crecimiento lento o menor. Batea Mahuida y Verde Chico fueron 
los sitios que menor y mayor variabilidad en el IRA acumulado presentaron, 
respectivamente. Por otro lado, al analizar el IRA acumulado de la serie promedio de cada 
sitio, se observó que Verde Chico fue el que presentó la tasa más alta de crecimiento, 
seguido de Caviahue. Batea Mahuida y Valle El Salvo que presentaron las tasas más bajas. 
El resto de los sitios mostraron tasas de crecimiento intermedias y similares entre sí.  
 
Figura 2.25. Incremento radial anual acumulado de Araucaria araucana ordenado por 
edad cambial de cada serie (líneas negras) y del promedio de las series (línea roja) de los 
distintos sitios de estudio (Códigos de sitio: CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea 
Mahuida; VC: Verde Chico; VS: Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; 
SR: Senda a Rucachoroi). 
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2.4.9 Cronologías de índice de ancho de anillos de crecimiento 
La Figura 2.26 muestra las cronologías estándar de A. araucana de cada sitio de estudio y 
la Tabla 2.8 muestra las características y estadísticos asociados a las mismas. La extensión 
media de las cronologías fue de 494 años, siendo la cronología de Valle El Salvo la más 
larga (741 años) y la de Verde Chico la más corta (298 años). El incremento anual medio 
(IAM) fue de 0,9 mm, y sus valores extremos fueron 1,616 mm y 0,494 mm registrados en 
Verde Chico y Valle El Salvo, respectivamente. La sensibilidad media (SM) varió entre 
0,160 y 0,215 (Verde Chico y Valle El Salvo, respectivamente). La intercorrelación de las 
series (ICS) varió entre 0,518 en Las Lecheras y 0,577 en Valle El Salvo. Por otro lado, 
los valores de autocorrelación de primer orden de las cronologías estándar presentaron en 
general valores altos, mientras que el RBAR medio varió entre 0,151 y 0,219, presentando 
valores medios a bajos. Los valores de RBAR y EPS móviles asociados a las cronologías 
se presentan en la Figura 2.27, observándose que ambos estadísticos mostraron variaciones 
a lo largo del tiempo. Respecto del EPS, las cronologías de Valle El Salvo, Senda a 
Rucachoroi y Batea Mahuida, presentaron valores por debajo del umbral de 0,85 
propuesto por Wigley et al. (1984) durante los primeros años. Esto puede deberse al bajo 
número de muestras en esos períodos, ya que el EPS depende fuertemente del número de 
series que intervienen en su cálculo. 
 
Tabla 2.8. Estadísticos descriptivos de las cronologías estándar de Araucaria araucana de 
los distintos sitios de estudio. 
Sitio Período 
Datos de medición    Cronologías Estándar 
IAM (mm) DE ICS SM  IM DE RBAR medio Autocorrelación 
CV 1487-2012 0,922 0,428 0,529 0,204  0,961 0,181 0,171 0,649 
LL 1459-2012 0,533 0,171 0,518 0,204  0,961 0,230 0,154 0,494 
BM 1573-2012 0,774 0,422 0,570 0,204  0,981 0,156 0,219 0,485 
VC 1716-2013 1,616 1,035 0,536 0,160  0,986 0,110 0,151 0,432 
VS 1271-2012 0,494 0,190 0,577 0,215  0,961 0,262 0,171 0,721 
RC 1649-2014 1,082 0,847 0,564 0,185  0,976 0,132 0,179 0,420 
PR 1696-2013 1,209 0,765 0,546 0,192  0,977 0,172 0,206 0,656 
SR 1305-2013 0,571 0,242 0,605 0,214  0,947 0,239 0,194 0,689 
IAM: Incremento Medio Anual; DE: Desvío Estándar; ICS: Intercorrelación de las series; SM: Sensibilidad 
Media; IM: Índice Medio; CV: Caviahue; LL: Las Lecheras; BM: Batea Mahuida; VC: Verde Chico; VS: 
Valle El Salvo; RC: Rucachoroi; PR: Pinalada Redonda; SR: Senda a Rucachoroi 
 




Figura 2.26. Cronologías versión estándar de Araucaria araucana de los distintos sitios 
de estudio. En la parte inferior se muestra el número de series consideradas (áreas grises) 
(Códigos de sitio: CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, BM: Batea Mahuida, VC: Verde 
Chico, VS: Valle El Salvo, RC: Rucachoroi, PR: Pinalada Redonda, SR: Senda a 
Rucachoroi). 




Figura 2.27. Estadísticos RBAR (líneas rojas) y EPS (líneas negras) móviles de las 
cronologías estándar de Araucaria araucana de los distintos sitios de estudio (Códigos de 
sitio: CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, BM: Batea Mahuida, VC: Verde Chico, VS: Valle 
El Salvo, RC: Rucachoroi, PR: Pinalada Redonda, SR: Senda a Rucachoroi). 
 
 
2.4.10 Agrupamientos intrarregionales de los bosques mésicos de A. araucana 
Los análisis de correlación y el Análisis de Componentes Principales fueron realizados 
con las cronologías residuales debido a los altos valores de autocorrelación de las 
cronologías estándar. Para estos análisis se consideró el período común 1770-2012, 
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período en el que todas las cronologías residuales presentaron valores de EPS ≥ 0,85. En la 
Tabla 2.9 se observa que todas las cronologías presentaron correlaciones positivas entre sí, 
presentando en todos los casos altos valores de los coeficientes. Los valores de correlación 
variaron entre 0,78 (entre Las Lecheras y Batea Mahuida, y entre Rucachoroi y Senda a 
Rucachoroi) y 0,47 (entre Caviahue y Pinalada Redonda), siendo en todos los casos 
estadísticamente significativos (p-valores < 0,05). 
 
Tabla 2.9. Matriz de correlación entre las cronologías residuales de Araucaria araucana 
para el período común 1770-2012 (243 años). 
Sitios CV LL BM RC VC VS SR PR 
CV  0,77* 0,69* 0,65* 0,55* 0,61* 0,73* 0,47* 
LL   0,78* 0,72* 0,56* 0,64* 0,75* 0,55* 
BM    0,73* 0,63* 0,66* 0,68* 0,50* 
RC     0,71* 0,72* 0,78* 0,61* 
VC      0,67* 0,60* 0,54* 
VS       0,71* 0,53* 
SR        0,50* 
CV: Caviahue, LL: Las Lecheras, BM: Batea Mahuida, VC: Verde Chico, VS: Valle El Salvo, RC: 
Rucachoroi, PR: Pinalada Redonda, SR: Senda a Rucachoroi 
Nivel de significancia: *, p < 0,05 
 
Por otro lado, con el fin de poder agrupar los distintos sitios en función de sus patrones de 
crecimiento radial, se realizó un Análisis de Componentes Principales. Los Componentes 
Principales (CP) 1, 2 y 3 explicaron en conjunto el 84% del total de la varianza. El CP1 
explicó el 70,9% de la varianza pero no se diferenciaron grupos de cronologías en dicho 
eje, ya que todos los sitios presentaron valores negativos del CP1 (Fig. 2.28). El CP2 
explicó un 7,3% del total de la varianza y se observó que las cronologías se diferenciaron 
en dos grupos respecto de dicho eje. En la porción positiva del CP2 se ubicaron los sitios 
Rucachoroi, Verde Chico, Valle El Salvo y Pinalada Redonda, mientras que en la porción 
negativa se ubicaron los sitios Caviahue, Las Lecheras, Batea Mahuida y Senda a 
Rucachoroi. Al analizar la relación de las variables geográficas latitud, longitud y altitud 
de cada uno de los sitios con los valores de los componentes principales (CP), se observó 
que el CP2 se relacionó negativa y significativamente con la longitud y la altitud (Tabla 
2.10). Esto podría explicar la separación observada entre el grupo compuesto por 
Caviahue, Las Lecheras, Batea Mahuida y Senda a Rucachoroi, ubicados estos sitios más 
hacia el este (menor longitud) y a mayor altitud, del grupo formado por Rucachoroi, Verde 
Chico, Valle El Salvo y Pinalada Redonda, sitios ubicados a mayor longitud y menor 
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altitud (ver Tabla 2.1). Se observó que la altitud parece ser la variable con mayor 
influencia en el CP2, ya que su valor de correlación fue mayor. De esta manera, se 
identificaron dos grupos que se diferencian entre sí por su ubicación geográfica, el Grupo 
Alto (Caviahue, Las Lecheras, Batea Mahuida y Senda a Rucachoroi) y el Grupo Bajo 
(Rucachoroi, Verde Chico, Valle El Salvo y Pinalada Redonda). La altitud media del 
grupo Alto fue de 1626 msnm y la del grupo Bajo fue de 1262 msnm, mientras que la 















Figura 2.28. Ordenamiento de las cronologías residuales de Araucaria araucana resultado 
de un Análisis de Componentes Principales para el período común 1770-2012 (243 años). 
En verde se muestra el grupo Bajo y en marrón el grupo Alto (Códigos de sitio: CV: 
Caviahue, LL: Las Lecheras, BM: Batea Mahuida, VC: Verde Chico, VS: Valle El Salvo, 




Tabla 2.10. Matriz de correlación entre variables geográficas y los componentes 
principales 1, 2 y 3 (CP1, CP2, CP3, respectivamente) de las cronologías residuales de 
Araucaria araucana para el período común 1770-2012 (243 años). 
Variables Latitud Longitud 
Altitud 
(msnm) 
CP1 CP2 CP3 
Latitud  0,72* 0,74* -0,06 -0,63 -0,37 
Longitud   0,84* -0,30 -0.83* -0,51 
Altitud 
(msnm) 
   -0,57 -0,95* -0,12 
CP1     0,58 -0,42 
CP2      0,08 
CP3       
Nivel de significancia: *, p < 0,05 
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Finalmente, en función de los resultados obtenidos por el Análisis de Componentes 
Principales, se construyó una cronología Regional que consideró todos los sitios de 
muestreo, una cronología del grupo Alto y una cronología del grupo Bajo (Fig. 2.29). En 
la Tabla 2.11 se muestran los estadísticos descriptivos de las cronologías estándar y en la 
Figura 2.30 se muestran los valores de RBAR y EPS móviles correspondientes a cada una. 
Se observó que el incremento anual medio (IAM), la intercorrelación de las series (ICS) y 
la sensibilidad media (SM) de las mediciones de ancho de anillos fue mayor en el grupo 
Alto, al igual que el RBAR medio de la cronología estándar. Por otro lado, el grupo Bajo 
presentó el mayor valor de autocorrelación. 
 
 
Figura 2.29. Cronologías estándar Regional, del grupo Alto y del grupo Bajo de 
Araucaria araucana de sitios mésicos. En la parte inferior se muestra el número de series 
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Tabla 2.11. Estadísticos descriptivos de las cronologías estándar Regional, grupo Alto y 
grupo Bajo de Araucaria araucana. 
Cronología Período 
Datos de medición    Cronologías Estándar 
IAM 
(mm) 




Regional 1271-2014 0,652 0,206 0,490 0,197  0,963 0,212 0,119 0,706 
Grupo Alto 1305-2013 0,700 0,296 0,512 0,205  0,957 0,198 0,141 0,706 
Grupo Bajo 1271-2014 0,651 0,238 0,509 0,188  0,967 0,245 0,132 0,737 
IAM: Incremento Medio Anual; DE: Desvío Estándar; ICS: Intercorrelación de las series; SM: Sensibilidad 
Media; IM: Índice Medio 
 
Se observó que el EPS móvil presentó valores iguales o superiores a 0,85 a partir de 1530, 
1610 y 1655 en las cronologías estándar Regional, grupo Alto y grupo Bajo, 
respectivamente (Fig. 2.30). El RBAR mostró valores variables a lo largo del tiempo, 
sobre todo durante los primeros años de las cronologías. 
 
Figura 2.30. Estadísticos RBAR (líneas rojas) y EPS (líneas negras) móviles de las 
cronologías estándar Regional, grupo Alto y grupo Bajo de A. araucana de sitios mésicos. 
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2.4.11 Análisis de tendencias en el crecimiento 
La Figura 2.31 muestra las frecuencias de incremento radial anual (IRA) de los grupos 
Alto y Bajo para los períodos 1800-1899, 1900-1950 y 1951-2012. Se observó que el 
crecimiento en general es menor en el grupo Alto comparado con el grupo Bajo. Esto se 
evidenció por la mayor frecuencia relativa de las clases de IRA mayores en el grupo Bajo. 
Se encontró también una mayor frecuencia de anillos angostos durante la segunda mitad 
del siglo XX en comparación con los períodos anteriores, principalmente en el grupo Bajo. 
Las pruebas de Kolmogorov-Smirnov entre las Funciones de Distribución Acumulada 
empíricas (FDA) indicaron que no existen diferencias significativas entre las FDA de los 
diferentes períodos del grupo Alto y entre las FDA de los períodos 1800-1899 y 1900-
1950 del grupo Bajo (p-valores > 0,05). La FDA del período 1951-2012 del grupo Bajo 
mostró diferencias significativas con los dos períodos anteriores (p-valores < 0,05). 
 
Figura 2.31. Frecuencia de incremento radial anual (IRA) de distintos períodos de tiempo 
para el grupo Alto y el grupo Bajo de Araucaria araucana. n indica el número de anillos 
considerados para cada período. A la derecha se muestran las Funciones de Distribución 
Acumulada (FDA) empíricas para cada período de tiempo de los dos grupos. 
 
La Figura 2.32 muestra las cronologías de incremento de área basal (IAB) para el período 
1765-2013, período en el que todas las cronologías presentaron un EPS ≥ 0,85. La prueba 
no paramétrica de Pettitt indicó que las series de IAB presentaron un cambio significativo 
en las tendencias en los años 1850 y 1907 para el grupo Alto y Bajo, respectivamente (p-
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valores < 0,05). Por otro lado, el análisis de tendencia de Mann-Kendall mostró que el 
IAB del grupo Alto presentó una tendencia negativa y significativa antes del punto de 
cambio, mientras que a partir de 1851 la tendencia fue positiva y significativa. El grupo 
Bajo evidenció tendencias positivas y significativas antes y después del punto de cambio 
en 1907, pero luego de este año la tendencia mostró una pendiente menor (Tabla 2.12). 
Figura 2.32. Cronologías de incremento de área basal (IAB) del grupo Alto y del grupo 
Bajo de Araucaria araucana de sitios mésicos. Las líneas negras muestran las tendencias 
de las series antes (líneas finas) y después (líneas gruesas) del punto de cambio. Las líneas 
de rayas en la parte inferior de cada curva de IAB indican el tamaño muestral. 
 
Tabla 2.12. Resultados del análisis de tendencias basados en el test de Mann-Kendall para 
las series de incremento de área basal (IAB) de Araucaria araucana antes y después del 
año de cambio en la tendencia, expresados como valores negativos o positivos de tau que 
indican una tendencia decreciente o creciente, respectivamente. 
 Grupo Alto  Grupo Bajo 
 1765 - 1850 1851 - 2012  1765 - 1907 1908 - 2012 
tau -0,522 0,243  0,429 0,146 
Z -5,066 4,414  3,691 4,758 
Pendiente de Sen -0,023*** 0,004***  0,010*** 0,003*** 
Niveles de significancia: *, p < 0,05; **, p < 0,01; ***, p < 0,001; ns, no significativo 
 
2.4.12 Crecimiento radial según el sexo 
Se construyeron cronologías de incremento radial anual (IRA) para cada clase de sexo de 
los grupos Alto y Bajo y a nivel regional. La Tabla 2.13 muestra los coeficientes de 
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correlación de Pearson entre cada una de las cronologías. Se observó que los individuos 
masculinos y femeninos de cada grupo presentaron mayores coeficientes de correlación 
entre ellos que entre ellos y los individuos indiferenciados. Los árboles indiferenciados 
mostraron correlaciones similares tanto con los árboles masculinos como con los 
femeninos dentro de cada grupo analizado. Por otro lado, las correlaciones entre los 
grupos fueron siempre mayores entre los árboles del mismo sexo. Todas las correlaciones 
fueron estadísticamente significativas (p-valores < 0,05). 
 
Tabla 2.13. Matriz de correlación entre las cronologías de incremento radial anual (IRA) 
de Araucaria araucana según el sexo de los individuos y el grupo intrarregional, para el 
período común 1855-2012 (158 años). 
 Regional F Regional M Regional I Este F Este M Este I Oeste F Oeste M Oeste I 
Regional F  0,94* 0,77* 0,97* 0,85* 0,53* 0,90* 0,86* 0.81* 
Regional M   0,76* 0,92* 0,87* 0,48* 0,86* 0,90* 0,82* 
Regional I    0,69* 0,59* 0,79* 0,77* 0,72* 0,88* 
Este F     0,89* 0,51* 0,80* 0,79* 0,73* 
Este M      0,52* 0,65* 0,64* 0,61* 
Este I       0,39* 0,29* 0,46* 
Oeste F        0,92* 0,87* 
Oeste M         0,88* 
Oeste I          
F: femeninos; M: masculinos; I: indiferenciados 
Nivel de significancia: *, p < 0,05 
 
Las frecuencias relativas del incremento radial anual (IRA) de cada clase sexual de cada 
grupo intrarregional se analizaron para el período 1855-2012, período en el que todas las 
cronologías de IRA presentaron un EPS ≥ 0,85. La Figura 2.33 muestra las frecuencias de 
IRA de los grupos Alto y Bajo para los árboles femeninos, masculinos e indiferenciados. 
Se observó que el crecimiento de los árboles indiferenciados fue menor comparado con los 
femeninos y masculinos en ambos grupos, siendo esta diferencia mayor en el grupo Bajo. 
Las pruebas de Kolmogorov-Smirnov entre las Funciones de Distribución Acumulada 
empíricas (FDA) indicaron que todas las clases de sexo presentaron diferencias 
significativas entre sí tanto en el grupo Alto como en el grupo Bajo (p-valores < 0,05). 
También se observó que en el grupo Alto los individuos femeninos presentaron mayores 
IRA que los masculinos, mientras que en el grupo Bajo se observó lo contrario. 




Figura 2.33. Frecuencia de incremento radial anual (IRA) de árboles de Araucaria 
araucana de distintos sexos para el grupo Alto y el grupo Bajo. n indica el número de 
anillos considerados para cada clase de sexo. A la derecha se muestran las Funciones de 
Distribución Acumulada (FDA) empíricas para cada sexo de los dos grupos. 
 
Por otro lado, el análisis de Kruskal-Wallis entre los valores de IRA de las clases de sexo 
de cada grupo para el período común 1855-2012, indicó que las clases por sexo de todos 
los grupos fueron significativamente diferentes entre sí (H=702,92; p-valor < 0,0001), 
excepto entre los individuos masculinos del grupo Alto y los indiferenciados del grupo 









Figura 2.34. Comparación entre valores de incremento radial anual (IRA) según el sexo y 
el grupo de sitios de Araucaria araucana. Letras diferentes muestran diferencias 
significativas entre el IRA basadas en el análisis post-hoc de Dunn luego del análisis no 
paramétrico Kruskal-Wallis. Las barras indican el desvío estándar. 
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Las Figuras 2.33 y 2.34 muestran que los árboles masculinos del grupo Bajo presentaron 
los valores más altos de IRA, seguidos de los femeninos del mismo grupo. Los individuos 
indiferenciados del grupo Alto mostraron los valores más bajos de IRA. Por otro lado, en 
todos los casos los árboles indiferenciados mostraron menor variabilidad del IRA, lo que 
se evidenció en los menores valores de desvíos estándar. 
La Figura 2.35 muestra el promedio del incremento radial anual (IRA) acumulado de los 
individuos de distinto sexo de cada grupo de sitios. Se observó que la tasa de crecimiento 
de los árboles masculinos y femeninos fue similar durante los primeros 200 y 120 años de 
vida en el grupo Alto y Bajo, respectivamente. A partir de estos años los árboles 
femeninos mostraron una tasa de crecimiento mayor. Lo mismo se evidenció a nivel 
regional. Se observó también que, tanto árboles femeninos como masculinos del grupo 
Alto y Bajo crecieron más rápidamente durante los primeros 300 y 150 años de vida, 
respectivamente, que luego de ese período. Los árboles indiferenciados mostraron tasas de 
crecimiento visiblemente menores en todos los casos y muy similares entre los distintos 
grupos. 
 
Figura 2.35. Incremento radial anual acumulado de Araucaria araucana ordenado por 
edad cambial para cada clase de sexo y los distintos grupos de sitios. 
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2.4.13 Crecimiento radial según clases de edad 
Se construyeron cronologías de incremento radial anual (IRA) para cada clase de edad y 
grupo de estudio. La Tabla 2.14 muestra los coeficientes de correlación de Pearson entre 
cada una de las cronologías para el período común en que todas las cronologías mostraron 
un EPS ≥ 0,85. Se observó que las cronologías correspondientes a la misma clase de edad 
presentaron mayores coeficientes de correlación que cuando se compararon con las otras 
clases. 
 
Tabla 2.14. Matriz de correlación entre las cronologías de incremento radial anual (IRA) 
de Araucaria araucana según las clases de edad y el grupo intrarregional, para el período 




















Este J  0,50* 0,25 0,59* 0,18 0,15 0,78* 0,41* 0,23 
Este A   0,81* 0,51* 0,69* 0,55* 0,46* 0,93* 0,77* 
Este Md    0,34* 0,57* 0,68* 0,22 0,77* 0,95* 
Oeste J     0,58* 0,54* 0,90* 0,60* 0,44* 
Oeste A      0,78* 0,37* 0,89* 0,69* 
Oeste Md       0,31 0,72* 0,86* 
Regional J        0,47* 0,27 
Regional A         0,81* 
Regional Md          
J: jóvenes; A: adultos; Md: maduros 
Nivel de significancia: *, p < 0,05 
 
Las frecuencias relativas del incremento radial anual (IRA) de cada clase de edad de los 
grupos Alto y Bajo se analizaron para el período 1955-2012, período en el que todas las 
cronologías de IRA presentaron un EPS ≥ 0,85 (Fig. 2.36). Al comparar las distribuciones 
de frecuencias del IRA entre los dos grupos, se observó que en general presentaron 
crecimientos similares. Al comparar las clases de edad de cada grupo, los árboles jóvenes 
del grupo Alto presentaron mayores crecimientos, mientras que en el grupo Bajo esto se 
evidenció en los individuos adultos. En ambos grupos la clase madura mostró el menor 
IRA para el período considerado. Al comparar las FDA empíricas de las clases de edad del 
grupo Alto se encontraron diferencias significativas entre todas (p-valores < 0,05). Los 
árboles maduros del grupo Bajo mostraron diferencias significativas con los jóvenes y 
adultos (p-valores < 0,05), mientras que no se encontraron diferencias entre la clase joven 
y adulta (p > 0,05). 
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Por otro lado, al comparar los valores de incremento radial anual (IRA) entre clases de 
edad de todos los grupos para el período común 1955-2012, se observó que existen 
diferencias significativas entre sí (H=251,15; p-valor < 0,0001) (Fig. 2.37). Los valores 
más bajos de IRA se encontraron en los árboles maduros del grupo Regional, mientras que 
los individuos jóvenes del grupo Alto mostraron los mayores IRA. Todas las clases de 
edad de todos los grupos presentaron similares desvíos estándar, evidenciando igual 
variabilidad en el IRA. 
 
Figura 2.36. Frecuencia de incremento radial anual (IRA) de árboles de Araucaria 
araucana de distintas clases de edad para el grupo Alto y el grupo Bajo. n indica el 
número de anillos considerados para cada clase de edad. A la derecha se muestran las 









Figura 2.37. Comparación entre valores de incremento radial anual (IRA) según las clases 
de edad de los grupos de sitios de Araucaria araucana. Letras diferentes muestran 
diferencias significativas según el test de Conover luego del análisis no paramétrico 
Kruskal-Wallis. Las barras indican el desvío estándar. 




2.5.1 Estructura de los bosques mésicos de A. araucana 
En el presente estudio se analizaron ocho sitios, todos pertenecientes al tipo de bosque 
Araucaria-Lenga (Araucaria araucana-Nothofagus pumilio). Esta asociación es el tipo de 
bosque más extenso que incluye a la especie A. araucana en Patagonia (Schmidt, 1977; 
Veblen, 1982). Este tipo de asociación de especies parecería ocurrir en altas altitudes 
donde la tolerancia de Araucaria a las condiciones más húmedas se superpone con la 
tolerancia de Lenga a las condiciones más secas (Schmidt, 1977; Veblen, 1982). El tipo de 
bosque mixto A. araucana-N. pumilio en Argentina, está principalmente confinado en las 
laderas de exposición sur, mientras que las laderas con exposición norte en general 
presentan bosques puros de A. araucana (Veblen, 1982). Esto podría explicar la ausencia 
de individuos de N. pumilio en las parcelas de los sitios Caviahue, Verde Chico y Pinalada 
Redonda, ubicadas todas en laderas con exposición sureste en el caso de Caviahue, y 
noreste en Verde Chico y Pinalada Redonda (Tabla 2.1). Por otro lado, la mayor 
resistencia de A. araucana a incendios de baja a moderada intensidad, el reclutamiento 
continuo y la mayor tolerancia a la sombra, la convierten en mejor competidora frente a N. 
pumilio (Fajardo & González, 2009). Esto podría también explicar la mayor presencia 
relativa de individuos de Araucaria en todos los sitios analizados (Fig. 2.7). 
La densidad de árboles dentro de cada sitio y entre sitios fue muy variable. Los valores de 
densidad de todos los sitios se encontraron dentro del rango de densidades informado por 
Burns (1991), que va de 268 a 919 individuos/ha en bosques mixtos Araucaria-Lenga, 
excepto en Pinalada Redonda donde la densidad fue mayor (Tabla 2.2). Cabe destacar que 
la densidad informada por Burns (1991) incluyó árboles con diámetros a la altura del 
pecho (DAP) > 4 cm, mientras que en el presente estudio se consideraron sólo los 
individuos con DAP ≥ 8 cm. Esto podría subestimar la densidad de los sitios de este 
trabajo respecto del llevado a cabo por Burns (1991). Densidades similares de bosques 
mésicos también fueron informadas por Mundo (2011). Los efectos dependientes de la 
densidad han sido ampliamente estudiados, y en muchos casos se ha demostrado que 
juegan un papel importante en la dinámica de las poblaciones forestales (He & Duncan, 
2000). Por otro lado, se analizó la presencia de plantines de A. araucana del sotobosque a 
fin de caracterizar los distintos estratos. Se observó que, en general, a medida que aumentó 
la altura del plantín disminuyó su abundancia, indicando la posible existencia de factores 
Intensidad de la señal climática y Eficiencia del Uso del Agua de anillos de A. araucana según la edad 
[82] 
 
de estrés que limitan e impiden el desarrollo de los plantines a medida que éstos crecen. 
Los sitios Rucachoroi y Valle El Salvo presentaron más abundancia de plantines de 
tamaños entre 21 y 50 cm que de 0 a 20 cm, lo que podría indicar la presencia de algún 
factor de disturbio que afecta principalmente a las edades más tempranas de la vida del 
árbol, o la presencia de algún factor limitante de la producción, disponibilidad o 
germinación de las semillas durante los años previos al muestreo (Tabla 2.4). Se ha 
sugerido que el establecimiento de plántulas de Araucaria está limitado por la ocurrencia 
de eventos de gran producción de semillas (masting), la depredación de semillas pre y 
post-dispersión y las características del sotobosque (Sanguinetti & Kitzberger, 2009; 
Duplancic, 2011). Particularmente en bosques mésicos, la producción de semillas es el 
factor limitante para la regeneración en períodos intermasting, mientras que la depredación 
de semillas regula la magnitud del establecimiento de plántulas. Sin embargo, se ha 
demostrado que la regeneración está limitada a micrositios favorables para la germinación 
(Sanguinetti & Kitzberger, 2009), y que los distintos niveles de regeneración a nivel local 
podrían estar vinculados a distintos niveles de perturbación. En este sentido, y debido a la 
variedad de estructuras de plantines encontradas en los sitios mésicos analizados, estudios 
más detallados y orientados a entender ecológicamente estas diferencias se tornan 
necesarios. 
La representación de sexos es otra característica de los bosques que puede influir en su 
estructura y dinámica. Los distintos sitios de estudio mostraron proporciones variables de 
individuos masculinos y femeninos, indicando que existe relación entre la razón de sexos 
y el sitio (Tabla 2.5). En este sentido, una gran cantidad de factores pueden contribuir en la 
determinación del sexo y la proporción de sexos en la población de especies dioicas. Éstos 
incluyen factores genéticos (Ainsworth, 2000) y factores ambientales que influyen en la 
fertilización diferencial, en la germinación, en la floración, en la mortalidad o en la 
combinación de todos o algunos de los anteriores (Sinclair et al., 2012 y citas incluidas). A 
nivel regional, los sitios presentaron ~61% de individuos indiferenciados, es decir que no 
habían alcanzado la madurez sexual al momento del muestreo, mientras que el 19% estuvo 
compuesto por árboles femeninos y el otro 20% por masculinos. Es decir, que la razón de 
individuos masculinos y femeninos (M/F) a nivel regional fue de 1:1. Estos resultados 
coinciden con la teoría de la relación de sexos que predice que la selección natural actuará 
para equilibrar una proporción de sexos de 1:1 en la población, siempre que los costos 
para producir una descendencia de ambos sexos sean iguales y si la aptitud reproductiva 
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difiere con el tamaño o la edad de la misma forma en individuos masculinos y femeninos 
(Charnov, 1982). Resultados similares fueron reportados por Hadad (2013) para bosques 
xéricos de A. araucana, mientras que Gallo et al. (2004) informaron una razón M/F de 
1,29 para sitios mésicos de las zonas de Rucachoroi y Tromen, evidenciando una mayor 
proporción de individuos masculinos en esas áreas. Nuñez et al. (2008) también 
informaron una proporción 1:1 a nivel regional en bosques de Austrocedrus chilensis del 
noroeste de Patagonia, aunque encontraron diferencias espaciales en la distribución de 
sexos a lo largo de gradientes ambientales presentes en la zona. Ortiz et al. (2002) también 
observaron diferencias en la razón M/F a lo largo de un gradiente altitudinal en Juniperus 
communis subsp. alpina. Ambos trabajos reafirman la hipótesis de que la mayoría de las 
especies dioicas están segregadas espacialmente a lo largo de gradientes ambientales 
(Bierzychudek & Eckhart, 1988). Por otro lado, al analizar la distribución de sexos de A. 
araucana según la edad de los individuos, no fue posible observar una edad o período de 
edad a partir del que los árboles alcanzan la diferenciación o madurez sexual, ya que se 
observó un solapamiento entre las edades de las distintas clases sexuales (Fig. 2.9 y 2.10). 
Se observaron individuos diferenciados sexualmente a partir de los 51 años de edad 
cambial, mientras que los individuos indiferenciados se extendieron hasta los 550 años. 
Esto podría indicar que otros factores, aparte de la edad, incidirían en el mecanismo de 
diferenciación sexual de los árboles de A. araucana de sitios mésicos. Estos resultados son 
similares a los informados por Muñoz Ibañez (1984), que observó en el área de 
Lonquimay en Chile que A. araucana se diferenció sexualmente cuando los árboles 
superaron los 30 años de edad. Por otro lado, Hadad (2013) encontró en bosques xéricos 
de A. araucana que los árboles se diferenciaron sexualmente a partir de los 75 años. Cabe 
destacar que por el método de muestreo llevado a cabo en este trabajo, no se analizaron 
árboles menores a 50 años de edad cambial, por lo que no se pudieron estudiar los 
primeros años de vida del árbol. 
La estructura de edad de un bosque está determinada por la combinación de las tasas de 
natalidad y mortalidad de los árboles en el tiempo (Brown & Wu, 2005), como resultado 
de la magnitud y frecuencia de disturbios (Oliver & Larson 1996). Los sitios analizados en 
este trabajo presentaron distribuciones de edades variables indicando diferencias en la 
dinámica de cada bosque (Fig. 2.11). En general, las coníferas más viejas registradas se 
asocian a sitios de ambientes extremos, como aquellos situados en altas altitudes 
(Schulman, 1954; Rebertus et al., 1991; Wang et al., 2004). En este sentido, los sitios 
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Batea Mahuida, Caviahue, Las Lecheras y Valle El Salvo fueron los que presentaron 
mayor número de individuos mayores a 300 años de edad, sitios ubicados todos a mayores 
altitudes, excepto Valle El Salvo que presenta una altitud menor. Se ha propuesto que, tal 
vez, la longevidad de las coníferas evolucionó como una adaptación a la persistencia 
dentro de los bosques mixtos de angiospermas, permitiéndoles mayores oportunidades de 
regeneración dentro de un sistema altamente competitivo (Burns, 1991). 
Por otro lado, se determinaron clases de edad considerando aspectos biológicos y/o 
ecológicos de los árboles. La mayoría de los trabajos que analizan la respuesta de los 
árboles al clima en función de la edad, usan diferentes criterios para determinar las clases 
etarias. Algunos definen las clases de edad en función del compromiso más razonable 
entre número de muestras y desagregación suficiente de los datos (p. ej., Carrer & 
Urbinati, 2004; Esper et al., 2008; Yu et al., 2008), otros seleccionan los árboles más 
jóvenes y los más viejos del total para representar las categorías jóvenes y adultos, 
respectivamente (p. ej., Vieira et al., 2009; Copenheaver et al., 2011), mientras que en 
otros trabajos se determinan las clases de edad arbitrariamente (p. ej., Linderholm & 
Linderholm, 2004; Rozas et al., 2009; Navarro-Cerrillo et al., 2014). El método DIRECT 
propuesto por Matskovsky y Helama (2016), a pesar de haber sido desarrollado para 
realizar reconstrucciones climáticas, resultó de utilidad para la determinación de las clases 
de edad de A. araucana. Este método permitió identificar diferentes intensidades de 
respuesta del crecimiento de los árboles de Araucaria a las variables climáticas, como la 
temperatura media, en función de la edad. Así, mediante la maximización de las 
diferencias en las respuestas del crecimiento a una de las variables climáticas de mayor 
influencia en el mismo (p. ej., Mundo et al., 2012a; Hadad et al., 2015), fue posible 
identificar diferentes clases de edad. Se determinaron tres clases de edad, la clase Joven, 
compuesta por individuos de 1 a 150 años, la clase Adulta, de 151 a 270 años, y la clase 
Madura, de más de 270 años de edad. Por otro lado, el método propuesto por Hadad et al. 
(2015) que utiliza la curva regional de crecimiento (CRC) para la determinación de las 
clases de edad, no fue recomendable para los sitios de bosques mésicos. Este método fue 
aplicado en bosques xéricos y abiertos de A. araucana donde el crecimiento de los árboles 
está poco influenciado por relaciones de competencia entre los individuos y por lo tanto se 
espera que todos los árboles presenten una curva de crecimiento biológico clásica y similar 
entre ellos. Por el contrario, en bosques cerrados y de mayor densidad, se espera que las 
interacciones entre individuos sean mayores, modificando la dinámica de crecimiento de 
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los árboles y afectando así la curva o tendencia biológica de crecimiento. Así, en bosques 
mésicos, mixtos, cerrados, con alta densidad de individuos y alto grado de competencia, 
como los analizados en este trabajo, la curva clásica de crecimiento biológico no se 
encuentra usualmente representada por la mayoría de los árboles, por lo tanto no es posible 
obtener una curva regional de crecimiento (CRC) que represente colectivamente el 
crecimiento de los árboles en el sitio o la región. Para estos casos, el método propuesto por 
Hadad et al. (2015) no es recomendable. Finalmente, Hadad et al. (2015) identificaron en 
bosques xéricos de A. araucana en contacto con la estepa patagónica clases de edad 
similares a las determinadas en este trabajo, a pesar que ambos estudios utilizan 
metodologías diferentes. Esto podría indicar una posible respuesta regional del 
crecimiento de los árboles de Araucaria en función de la edad.  
2.5.2 Relación edad-altura-diámetro 
En las ciencias forestales existe una necesidad general de estimar la edad de los árboles a 
partir de su diámetro. Tal estimación se basa generalmente en la relación empírica entre la 
edad y el diámetro del árbol, siendo la confiabilidad de dicha estimación dependiente de la 
estabilidad de la relación entre estas dos variables (Xing et al., 2012). En A. araucana de 
sitios mésicos, esta relación fue lineal, positiva y significativa en todos los sitios 
analizados, aunque el modelo de regresión y el ajuste del mismo fue variable entre sitios 
(Fig. 2.17). Los valores de R2 de los modelos variaron entre 0,10 en Verde Chico y 0,86 en 
Caviahue. Valores entre 0,33 y 0,63 fueron informados para sitios xéricos de Araucaria, 
observándose un mejor ajuste del modelo cuando sólo se consideraron árboles entre 1 y 
300 años de edad (Hadad, 2013). Por otro lado, Veblen y Lorenz (1987) observaron 
coeficientes entre 0,17 y 0,86 para Nothofagus dombeyi, y valores entre 0,10 y 0,54 para 
Austrocedrus chilensis creciendo en el noroeste de Patagonia. A nivel regional se 
observaron coeficientes de 0,56 y 0,46 para A. araucana de sitios mésicos y xéricos, 
respectivamente, de 0,48 para N. dombeyi y de 0,54 para A. chilensis (Veblen & Lorenz, 
1987), evidenciando en todos los casos valores medios a bajos de la relación entre la edad 
y el diámetro de estas especies del norte de Patagonia. Se analizó también la relación entre 
edad y altura total del árbol y se observó una relación positiva, lineal y significativa en 
todos los sitios, excepto en Senda a Rucachoroi (Fig. 2.18). Los valores de R2 variaron 
entre 0,24 en Las Lecheras y 0,80 en Caviahue, y a nivel regional el coeficiente fue de 
0,31, indicando que el modelo edad-altura presentó bajo poder de predicción. Se analizó 
también la relación altura-diámetro en cada sitio y a nivel regional. La relación entre el 
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diámetro y la altura total del árbol se usa comúnmente para estimar el volumen del árbol, y 
por lo tanto es un componente fundamental de muchos modelos de crecimiento y 
rendimiento y de planificación forestal (Saunders & Wagner, 2008; Mehtätalo et al., 
2015). Aún más, las funciones altura-diámetro pueden usarse para predecir indirectamente 
el crecimiento en altura cuando las mediciones de altura no están disponibles (Larsen & 
Hann, 1987). Estas funciones permiten reemplazar tediosas mediciones a campo, como la 
altura, por otra variable de mayor practicidad, como el diámetro, disminuyendo los 
esfuerzos de muestreo (Mehtätalo et al., 2015). Se han informado dos tipos de modelos 
altura-diámetro en la literatura: los modelos locales y los modelos regionales o 
“generalizados”. Los modelos locales dependen normalmente del diámetro del árbol y 
tiene aplicación sólo en el sitio de donde se extrajeron los datos, mientras que los 
generalizados son una función del diámetro, la edad, el sexo u otras variables de los sitios, 
como el área basal por hectárea, la densidad, la altitud, latitud y longitud, entre otros, y por 
ello se pueden aplicar a nivel regional (Soares & Tomé, 2002), evitando tener que 
establecer relaciones individuales de altura-diámetro para cada sitio de estudio (Temesgen 
& Gadow, 2004). De este modo, una única ecuación o modelo permite estimar con 
bastante precisión la altura de cualquier árbol que se desarrolle dentro del ámbito de 
aplicación del modelo (Barrio-Anta et al., 2004). Los modelos locales altura-diámetro de 
A. araucana estuvieron representados por regresiones lineales simples que variaron en sus 
parámetros en los distintos sitios. Los coeficientes de ajuste variaron entre 0,70 en 
Rucachoroi y 0,90 en Caviahue, siendo en todos los casos estadísticamente significativos 
(Fig. 2.19). A nivel regional, el modelo de regresión lineal altura-diámetro presentó un R2 
de 0,68, siendo el modelo que mejor se ajustó a los datos en comparación con los modelos 
diámetro-edad y altura-edad (Fig. 2.20). En función de estos resultados se puede concluir 
que el diámetro es un buen estimador de la altura de los árboles en todos los sitios de 
bosque mésico de A. araucana estudiados, aunque la calidad del estimador varía de 
acuerdo a los distintos sitios. En base a esto, se estimó un modelo altura-diámetro 
generalizado para los sitios mésicos de A. araucana. Para ello, se aplicó un Modelo Lineal 
Mixto y se observó que los valores de altura dependen del diámetro y del sexo de los 
individuos y que al incluir la variabilidad de los sitios como efectos aleatorios dentro del 
modelo, el valor predictivo del mismo aumentó considerablemente respecto a cuando solo 
se consideró el diámetro de los individuos (Fig. 2.21). Modelos de Efectos Mixtos 
Lineales y No lineales han sido aplicados para otras especies forestales para modelar la 
relación altura-diámetro a nivel regional (p. ej., Saunders & Wagner, 2008; Mehtätalo et 
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al., 2015). Por otro lado, cuando se compararon los valores de altura, diámetro y edad de 
los árboles entre los distintos sitios de estudio, se observaron diferencias significativas de 
las variables entre los sitios, evidenciando una alta variabilidad a nivel regional (Fig. 
2.22). Estos resultados indicaron que existe una gran variedad de respuestas del 
crecimiento de Araucaria en los sitios mésicos, y que las mismas pueden deberse, entre 
otras cosas, a las características del sitio, a las condiciones ambientales donde se 
desarrollan y a los aspectos genéticos de la especie. 
2.5.3 Análisis de los anillos de crecimiento de A. araucana 
A pesar de las dificultades que surgieron debido a las particularidades en la anatomía de la 
madera de A. araucana que se informaron en la sección 2.4.7.1 de este Capítulo, se 
pudieron confeccionar cronologías de larga extensión y confiabilidad estadística para 
todos los sitios de estudio. La extensión de las cronologías varió en los distintos sitios, 
siendo la más corta la de Verde Chico, de 298 años, y la más larga la de Valle El Salvo, de 
741 años. Las cronologías más cortas pertenecen a los sitios Verde Chico, Rucachoroi y 
Pinalada Redonda. Esta menor extensión puede deberse a la ocurrencia de algún tipo de 
disturbio en el pasado que limitó la presencia de individuos longevos (Mundo, 2011), o a 
que son sitios ubicados a menores altitudes y por lo tanto en condiciones menos extremas 
para el crecimiento, ya que como se mencionó anteriormente, en general los árboles más 
viejos registrados se asocian a sitios de ambientes extremos (Schulman, 1954). Esto podría 
explicar también la mayor presencia de individuos longevos observados en bosques 
xéricos de A. araucana, para los que se han informado cronologías de más de 600 años 
para cinco sitios diferentes (Hadad, 2013). El sitio Valle El Salvo, a pesar de ser un sitio 
de baja altitud, fue el que presentó los individuos más longevos. Esto podría deberse a la 
dificultad en el acceso al sitio y probablemente el menor impacto por disturbios 
antrópicos. Por otro lado, se observó también una gran variabilidad en el incremento radial 
anual (IRA) o ancho de anillos de crecimiento entre los distintos sitios de estudio (Fig. 
2.24). Estas diferencias pueden deberse tanto a factores ambientales (climáticos, de 
micrositio, etc.) como a una desigual representación de las distintas clases de edad en el 
período de tiempo considerado, lo cual podría inducir diferentes tendencias en el 
crecimiento. Los análisis de tendencias del IRA evidenciaron que todos los sitios 
mostraron tendencias negativas y significativas en su crecimiento a lo largo del tiempo, 
excepto Las Lecheras que no presentó tendencia alguna (Fig. 2.23). Estas tendencias 
pueden estar dadas tanto por tendencias propias del crecimiento biológico como por efecto 
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de factores ambientales, o por una combinación de ambos. Se analizó también el IRA 
acumulado o tasa de crecimiento de los árboles, variable que resulta interesante para 
evaluar los ritmos o tendencias de crecimiento de cada árbol a lo largo de su vida (Roig et 
al., 1992). Se observó una gran variabilidad en las tasas de crecimiento en todos los sitios 
de estudio (Fig. 2.25). Esta gran variabilidad en el comportamiento del crecimiento de los 
árboles, parecería ser una característica propia de los árboles en condiciones de bosques 
naturales (Lieberman & Lieberman, 1985). Esto podría vincularse a diferencias en las 
condiciones de miscrositio, en la dinámica interna de cada bosque, en las condiciones y 
características genéticas y/o fenotípicas de los árboles, en las condiciones ambientales y 
climáticas a lo largo del tiempo, entre otras. En este sentido, se ha sugerido que las 
especies dominantes y aquellas con mayor tolerancia a la sombra, como Araucaria, 
presentarían mayor variación intraespecífica en las tasas de crecimiento que aquellas 
especies del sotobosque o intolerantes a la sombra (Lieberman et al., 1985). Hadad (2013) 
informó para bosques xéricos de A. araucana que los árboles muestran un rápido 
crecimiento inicial, principalmente durante los primeros 200 años de edad, sugiriendo que 
estos árboles se establecieron en sitios abiertos. Por el contrario, en los sitios mésicos, 
donde la densidad forestal es mucho mayor, no se observó un período inicial de mayor 
velocidad de crecimiento, lo que podría deberse a la mayor competencia por los recursos 
que experimentan estos árboles limitando el crecimiento sobre todo durante las primeras 
etapas de la vida del árbol. Por otro lado, el promedio de las tasas de crecimiento de los 
árboles de cada sitio fue en todos los casos menor a las tasas promedio encontradas para 
los sitios xéricos (Hadad, 2013), indicando la existencia de factores limitantes del 
crecimiento en los sitios mésicos, como podrían ser la alta competencia, las bajas 
temperaturas, las altas altitudes de los sitios, entre otros. El incremento medio anual (IMA) 
de todos los sitios fue de 0,9 mm, y los valores variaron entre 0,49 y 1,62 mm entre los 
distintos sitios. Hadad (2013) informó un IMA de 0,67 mm para los sitios xéricos, con 
valores extremos de 0,58 y 0,74 mm para distintos sitios, mientras que Mundo (2011) 
indicó un IMA de 0,779 mm para sitios esteparios y de 0,959 mm para sitios mésicos. 
Juaneda (2017) informó para sitios mésicos, xéricos y sitios de las Sierras del Chachil, 
valores de IMA de 1,028, 0,879 y 0,850 mm, respectivamente. En base a estos resultados, 
se puede observar que en general los sitios mésicos de A. araucana parecerían tener 
valores de IMA mayores que aquellos que se encuentran en condiciones más secas, 
evidenciando que los árboles tienen diferente respuesta del crecimiento a lo largo del 
gradiente ambiental de Patagonia. A pesar que la sensibilidad media (SM) promedio de 
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todos los sitios fue de 0,20, valor similar a los registrados por Mundo (2011), Hadad 
(2013) y Juaneda (2017) para cronologías de A. araucana creciendo en distintos 
ambientes, se observó que el grupo Alto presentó una sensibilidad media mayor a la del 
grupo Bajo. Resultados similares fueron informados para Nothofagus pumilio creciendo a 
lo largo de un gradiente altitudinal en el norte de Patagonia, donde se observó que la 
sensibilidad media aumentó junto con el aumento de la elevación de los sitios (Villalba et 
al., 1997). La sensibilidad media (SM) es una medida de la variabilidad anual de los 
anillos de crecimiento y se considera alta cuando supera el valor de 0,3 (Shiyatov, 1986), 
por lo que los bosques de Araucaria a nivel regional presentaron un valor medio de 
sensibilidad.  
Por otro lado, el análisis de correlación entre las cronologías de los distintos sitios reveló 
que existe una señal de crecimiento común a lo largo de los sitios mésicos de A. araucana 
(Tabla 2.9). A su vez, se realizó un Análisis de Componentes Principales (ACP), técnica 
multivariada que ha sido exitosamente utilizada en dendrocronología para el ordenamiento 
o clasificación de árboles (Peters et al., 1981; García-González et al., 1997; Savva et al., 
2006; Rodríguez-Catón et al., 2015) y cronologías de distintos sitios (Villalba et al., 1997; 
Villalba & Veblen, 1997; Mundo et al., 2012a; Juaneda, 2017). El ACP evidenció que 
~71% de la varianza pudo ser explicada por el Componente Principal 1 (CP1), afirmando 
la presencia de patrones de crecimiento radiales semejantes entre los árboles de sitios 
mésicos. Estos análisis justificaron la construcción de una cronología Regional que 
incluyó todos los sitios de estudio. El CP2 explicó un 7,3% del total de la varianza y 
permitió agrupar los sitios en dos grupos intrarregionales que se diferenciaron entre sí por 
sus características geográficas, principalmente por la altitud (Fig. 2.28 y Tabla 2.10). El 
grupo Alto se compuso de los sitios Caviahue, Las Lecheras, Batea Mahuida y Senda a 
Rucachoroi, con una altitud media de 1626 msnm, y el grupo Bajo estuvo representado por 
los sitios Rucachoroi, Verde Chico, Valle El Salvo y Pinalada Redonda, con una altitud 
media de 1262 msnm. Mundo et al. (2012a) también observaron que los sitios de A. 
araucana se agruparon en función de la altitud a lo largo del gradiente de precipitación de 
la región, identificando como altitud límite entre los dos grupos la cota de 1400 msnm. 
Cabe mencionar que Mundo et al. (2012a) consideraron sitios de bosque xéricos y mésicos 
en su estudio, es decir trabajaron a un nivel espacial mayor al considerado en el presente 
estudio, donde solo se analizaron los sitios mésicos. A pesar de estas distintas escalas 
espaciales, en ambos casos se identificaron diferentes patrones de crecimiento radial a lo 
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largo del gradiente altitudinal. Numerosos estudios han informado diferencias en el 
crecimiento radial a lo largo de gradientes altitudinales (p. ej., Villalba et al., 1997; 
Rolland et al., 1999; Tardif et al., 2003; Wang et al., 2005; Savva et al., 2006; Srur et al., 
2008; Levanič et al., 2009; Vitasse et al., 2009; Maxime & Hendrik, 2011; Candel-Pérez et 
al., 2012; Suárez et al., 2015; Huo et al., 2017) evidenciando que la altitud es un factor de 
gran influencia en el crecimiento de los árboles en bosques naturales. Por otro lado, el 
clima y las condiciones ambientales pueden modificarse por factores del sitio incluso en la 
misma elevación (Barry, 1992; Bunn et al., 2011), lo que podría justificar el estudio de 
patrones de crecimiento a escalas aún menores, por ejemplo comparando entre laderas de 
diferente exposición dentro de un mismo sitio, entre el límite superior y el límite inferior 
del mismo bosque, entre otros (Barry, 1992). 
2.5.4 Tendencias en el crecimiento de A. araucana 
El análisis de la variación del incremento radial anual (IRA) de los árboles da una idea de 
cómo fue el crecimiento a lo largo del tiempo, y de esta manera es posible identificar 
períodos favorables o desfavorables para el crecimiento. Por otro lado, la comparación del 
ancho de los anillos de crecimiento entre distintos sitios, clases de edad o sexo de los 
individuos, permite conocer si estas variables influyen el crecimiento radial de los árboles. 
Se observó que, en general, el grupo Alto presentó menores valores de incremento radial 
anual (IRA) y de incrementos de área basal (IAB) que el grupo Bajo. Resultados similares 
fueron informados para Pinus abies creciendo a lo largo de un gradiente altitudinal (Lyu et 
al., 2017). Debido a que los cambios en el crecimiento se encuentran entre las principales 
respuestas de los árboles a las variaciones ambientales, como los cambios en las 
concentraciones atmosféricas de CO2 y el cambio climático (Hughes, 2000; Körner, 2000), 
se analizaron las tendencias del crecimiento radial de A. araucana de los dos grupos 
intrarregionales a lo largo del tiempo. En el grupo Alto no se observaron tendencias en el 
IRA para el período 1800-2012, mientras que en el grupo Bajo se observó que el IRA de 
los árboles disminuyó desde 1800 hasta 2012, siendo esta disminución en el crecimiento 
significativamente mayor a partir de 1950 (Fig. 2.31). El análisis de las tendencias en las 
series de incremento de área abasal (IAB) indican verdaderos períodos de incremento o 
decaimiento en el crecimiento, ya que es una medida del crecimiento que no disminuye 
con la edad (Biondi & Qeadan, 2008). Se observó que el grupo Alto presentó una 
tendencia negativa en el crecimiento hasta 1850, año a partir del cual experimentó un 
incremento significativo en el IAB. Por el contrario, el grupo Bajo mostró una tendencia 
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positiva a lo largo de todo el período de tiempo considerado, pero a partir de 1907 el 
aumento en el IAB fue menor (Fig. 2.32). Resultados similares han sido informados para 
Nothofagus pumilio del sur de Patagonia, donde se observó que el crecimiento de los 
árboles disminuyó principalmente luego de la segunda mitad del siglo XX en los sitios de 
menor altitud, mientras los árboles del límite superior del bosque experimentaron un 
marcado incremento en el crecimiento (Srur et al., 2008). Tendencias similares a lo largo 
de gradientes altitudinales también han sido indicadas para otras partes del mundo (p. ej., 
Peñuelas et al., 2008; Salzer et al., 2009). El marcado aumento en el crecimiento 
observado en el grupo Alto, pero no en el Bajo, no puede atribuirse solamente a un efecto 
de fertilización del CO2, debido a que el incremento del CO2 es un fenómeno global que 
ocurre en todas las escalas y por tal se esperaría que el crecimiento también hubiese 
aumentado en el grupo Bajo. En este sentido, se ha sugerido que a mayores altitudes, 
donde el agua en general no es un recurso limitante, el aumento de la temperatura jugaría 
un rol principal (Salzer et al., 2009). El aumento de la temperatura podría favorecer la tasa 
fotosintética de los árboles, como así también reduciría el período con cobertura nívea 
alargando la estación de crecimiento vegetal, período del año en que los procesos 
fotosintéticos ocurren (Srur et al., 2008). Cada uno de estos procesos o la combinación de 
ellos, serían responsables de los incrementos en el crecimiento registrados en bosques de 
altas altitudes. Por otro lado, las tendencias negativas en el crecimiento generalmente se 
asocian con situaciones de aumentos de temperatura que junto con disminuciones en las 
precipitaciones, producirían mayores condiciones de estrés hídrico en los árboles 
(Peñuelas et al., 2008; Srur et al., 2008). También se han mencionado otros factores que 
podrían influir negativamente en el crecimiento, como los aumentos en las tasas de 
respiración resultado de aumentos en la temperatura, limitación de nutrientes del suelo, 
alta competencia inter e intraespecífica, aumentos de la concentración de O3, entre otros 
(Silva et al., 2010). Los resultados observados en el grupo Alto, también podrían llevar a 
suponer que el secuestro de carbono por estos bosques estaría aumentando o al menos 
sería constante en el tiempo. 
Se analizó también el crecimiento radial según los distintos sexos. Se observó que las 
correlaciones entre los grupos fueron siempre mayores entre los árboles de A. araucana 
del mismo sexo (Tabla 2.13). Esto indicaría un comportamiento de carácter regional del 
crecimiento radial de los árboles en función del sexo, que podría atribuirse a 
características intrínsecas de la especie. El análisis de frecuencias del incremento radial 
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anual (IRA) de cada sexo y de cada grupo, evidenció que tanto en el grupo Alto como en 
el Bajo, los individuos indiferenciados fueron los que presentaron menores valores de IRA 
para el período de tiempo considerado en comparación con los femeninos y masculinos. 
Esta diferencia fue aún mayor en el grupo Bajo. Los individuos femeninos del grupo Alto 
presentaron mayores IRA que los masculinos, mientras que en el grupo Bajo se observó lo 
contrario (Fig. 2.33). Por otro lado, los menores IRA observados en los individuos 
indiferenciados podrían deberse al costo que conlleva la reproducción y que obliga a los 
árboles a compensar entre la fecundidad, la supervivencia y el crecimiento (Silvertown & 
Dodd, 1999) y que impide, en árboles suprimidos o que crecen en condiciones 
desfavorables, alcanzar la madurez sexual. Esto se evidenció también en las tasas de 
crecimiento o IRA acumulados de los distintos sexos. Se observó que, en los dos grupos y 
a nivel regional, los árboles indiferenciados presentaron tasas de crecimiento 
considerablemente menores a la de los femeninos y masculinos (Fig. 2.35). Estos menores 
crecimientos observados en los árboles actualmente indiferenciados podrían estar 
vinculados a un mayor retraso en la madurez sexual de estos individuos, hecho que debería 
ser analizado en detalle. Por el contrario, los árboles femeninos y masculinos posiblemente 
desde edades tempranas lograron mejor acceso a la luz y recursos del suelo y ambientales, 
permitiéndoles destinar desde los primeros años de vida recursos a la reproducción sin 
afectar significativamente el crecimiento. En general, entre los individuos femeninos y 
masculinos no se observaron diferencias significativas en sus tasas de crecimiento, aunque 
a partir de ~200 y ~100 años de edad del grupo Alto y Bajo, respectivamente, los árboles 
femeninos crecieron levemente más rápido que los masculinos. Resultados similares 
fueron observados en bosques de A. araucana de sitios xéricos, aunque a nivel regional se 
observó hacia los últimos años de comparación un pequeño incremento de las tasas de 
crecimiento de los masculinos (Hadad, 2013). Olano et al. (2015) informaron para 
Juniperus thurifera que el crecimiento radial de los árboles femeninos fue mayor en 
condiciones hidrológicas más favorables, mientras que los masculinos presentaron mayor 
crecimiento en condiciones de mayor limitación hídrica, afirmando que los árboles 
femeninos son más sensibles a la sequía y por lo tanto las tasas de asimilación son 
menores en ambientes más secos. Por otro lado, tanto en los sitios mésicos analizados en 
este trabajo como en los sitios xéricos, los árboles más longevos registrados corresponden 
a individuos femeninos (Hadad, 2013). 
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Por otro parte, se construyeron cronologías de incremento radial anual (IRA) para cada 
clase de edad. Las correlaciones entre cronologías mostraron mayores coeficientes de 
correlación entre cronologías de la misma clase de edad (Tabla 2.14). Esto podría 
evidenciar un comportamiento regional del crecimiento radial de A. araucana en función 
de la edad. Las distribuciones de frecuencias del IRA mostraron, en general, crecimientos 
similares entre el grupo Alto y Bajo (Fig. 2.36). Esto podría deberse a que el período de 
comparación se limita a la segunda mitad del siglo pasado, y como se observó en el 
análisis de tendencias, los árboles del grupo Alto evidenciaron un incremento en el 
crecimiento mientras que los del grupo Bajo mostraron tasas de crecimiento menores. 
Estas tendencias opuestas compensarían durante las últimas décadas, las diferencias en el 
crecimiento observadas anteriormente entre los dos grupos analizados. En los dos grupos, 
los árboles maduros mostraron los menores valores de IRA. Los mayores valores de IRA 
se observaron en la clase joven y adulta de los grupos Alto y Bajo, respectivamente, 
aunque no se evidenciaron diferencias significativas entre los jóvenes y adultos del grupo 
Bajo. Hadad et al. (2015) determinaron clases de edad similares para bosques xéricos de A. 
araucana, y observaron que el IRA promedio de cada una de las cronologías fue de 1,037 
mm para los árboles jóvenes, de 0,927 mm para los adultos, y de 0,432 mm para los 
maduros, evidenciando una disminución del ancho de anillo a medida que el árbol crece. 
Este patrón de crecimiento sólo se reflejó en el grupo Alto. 
Finalmente, se destaca la diversidad de factores que afectan el crecimiento de los árboles 
de A. araucana y dinámica de los sitios mésicos. Particularmente, y en base a los 
principales factores de influencia en el crecimiento de los árboles mencionados en la 
Figura 2.1, se observó que tanto factores ontogenéticos, como edad, sexo y tamaño, y 
factores ambientales, como aumento de CO2 atmosférico, altitud y densidad, afectaron el 
crecimiento de A. araucana de sitios mésicos. Se observó que el crecimiento radial y el 
tamaño del árbol pueden influir en la diferenciación sexual, ya que el costo energético 
asociado a la maduración sexual está estrechamente vinculado al crecimiento y 
supervivencia, ambas variables dependientes también del tamaño de los individuos ya que 
le confieren diferentes aptitudes y capacidades para sobrevivir dentro del bosque. Así, la 
diferenciación sexual estaría más fuertemente vinculada al tamaño y al crecimiento que a 
la edad en sí. A su vez, el tamaño podría vincularse a la densidad de árboles y finalmente a 
las relaciones de competencia entre individuos, ya que ambos factores pueden afectar la 
capacidad del árbol de crecer y desarrollarse. Se observó también que las variables edad, 
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altura y diámetro del tronco están estrechamente relacionadas, aunque el diámetro de los 
árboles se presentó como el mejor estimador de la altura de los mismos. Por otro lado, se 
identificó la altitud como uno de los factores ambientales que más influye en el 
crecimiento radial de A. araucana de ambientes mésicos, pudiéndose identificar dos 
grupos de cronologías, las de sitios de altitud (grupo Alto) y las sitios de menor elevación 
(grupo Bajo). El aumento del CO2 de la atmósfera también pareciera afectar el crecimiento 
radial de Araucaria, siendo esta influencia más notable en los sitios de mayor elevación. 
Por el contrario, los árboles del grupo Bajo parecieran estar disminuyendo su crecimiento 
a pesar del aumento del CO2 atmosférico, tendencia causada posiblemente por las 
condiciones de mayor temperatura y menor precipitación registradas principalmente 
durante la segunda mitad del siglo XX en el norte de Patagonia. En base a estos resultados, 
estudios complementarios sobre la incidencia del ambiente y de factores ontogenéticos en 
la fisiología y dinámica del crecimiento ayudarían a alcanzar una mejor comprensión 
sobre las respuestas diferenciales del crecimiento observadas en este Capítulo. 
 
  




Respuesta de A. araucana a variables 




3.1.1 Relación clima-crecimiento de los árboles 
Como se mencionó en el Capítulo II, a pesar que varios factores ambientales y 
ontogenéticos pueden influir en las variaciones del crecimiento de los árboles, el clima 
sigue siendo uno de los factores con mayor influencia en el mismo y en el desarrollo de los 
bosques en general (Fritts, 1976). En este sentido, es relevante identificar qué variables 
climáticas modulan el crecimiento de las distintas especies forestales y con qué intensidad. 
El análisis de las relaciones entre las secuencias de anillos de crecimiento y las secuencias 
sincrónicas de las variables climáticas mensuales, permite conocer qué variables afectan 
con mayor intensidad el crecimiento radial de los árboles y en qué momento del año este 
crecimiento se muestra más sensible (Tessier et al., 1994). De esta manera, se puede 
establecer una función de respuesta del crecimiento radial del árbol al clima (Fritts, 1976). 
Esta estrecha relación del crecimiento y las variables climáticas, junto con las ventajas que 
proporcionan las series de anillos de crecimiento por su extensión en el tiempo, por su 
resolución anual y por su amplia distribución espacial, han facilitado la utilización de esta 
relación clima-crecimiento para la realización de reconstrucciones climáticas (p. ej., 
Villalba, 1990; Lara & Villalba, 1993; Villalba et al., 1998; Roig et al., 2001; Esper et al., 
2002; Le Quesne et al., 2006; Mundo et al., 2012b; Morales et al., 2012). 
Las respuestas de los árboles al clima deben ser entendidas según la ley o principio de los 
factores limitantes. Esta ley establece que un proceso biológico, como el crecimiento, está 
regulado por el factor más limitante, y que el grado y duración de sus efectos puede variar 
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a lo largo del tiempo (Fritts, 1976). En este sentido, una serie de anillos de crecimiento 
contendrá determinada señal climática sólo si ese factor climático ha limitado directa o 
indirectamente los procesos fisiológicos del árbol que determinan el crecimiento radial. 
Dichos árboles podrán mencionarse entonces como “climáticamente sensibles” a esa 
variable (Hughes et al., 1982). Las variables climáticas y ambientales que han sido más 
ampliamente mencionadas como limitantes del crecimiento de los árboles y desarrollo de 
los bosques en general, son la precipitación, la temperatura, la radiación, la humedad del 
suelo, la concentración de CO2, entre otras (Fritts, 1976). 
Históricamente, los estudios ecológicos se han centrado principalmente en los efectos de 
los componentes climáticos medidos localmente, pero recientemente ha surgido el interés 
por conocer los efectos de las fluctuaciones climáticas a gran escala (Stenseth et al., 2003). 
Los patrones climáticos a gran escala proporcionan un marco conceptual y una 
comprensión más amplia de los cambios observados en el entorno físico local. Por otro 
lado, la utilización de índices climáticos que representan estos patrones del clima regional 
y global, reducen la compleja variabilidad del espacio y el tiempo en medidas más simples 
(Stenseth et al., 2003), facilitando su aplicación ecológica. En este sentido, uno de los 
índices más comúnmente relacionados con cambios ecológicos es el índice El Niño. Este 
índice se refiere al fenómeno climático El Niño-Oscilación del Sur o ENSO (por sus siglas 
en inglés, El Niño-Southern Oscillation). El ENSO es el ciclo climático más grande en 
escalas de tiempo decenales y decadales y tiene un profundo efecto no solo en el clima y 
las condiciones oceánicas en el Pacífico tropical, donde tiene sus orígenes, sino también en 
regiones muy alejadas (Turner, 2004). Durante un año El Niño, la temperatura superficial 
del mar Pacífico aumenta considerablemente produciendo mayor evaporación en las zonas 
oceánicas. Estás condiciones más cálidas y húmedas producen fuertes precipitaciones 
invernales a lo largo de las costas del Pacífico sudamericano, especialmente entre 
Ecuador, Perú y el centro de Chile. Por otro lado, en el sector norte de Patagonia, este 
fenómeno podría inducir aumentos de la temperatura del aire (Aceituno, 1988), 
produciendo condiciones más cálidas y secas. Otro índice frecuentemente relacionado con 
cambios ecológicos es el índice Modo Anular del Sur o SAM (por sus siglas en inglés, 
Southern Annular Mode). El índice SAM se basa en la diferencia de presión entre las 
latitudes de 40°S y 65°S, es decir que mide los cambios en la masa atmosférica entre las 
latitudes medias y altas del Hemisferio Sur (Marshall, 2003). Este fenómeno contribuye de 
manera significativa a la variabilidad climática del Hemisferio Sur, aportando tanto a la 
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variabilidad de alta frecuencia (Baldwin, 2001) como a la de baja frecuencia (Kidson, 
1999). Los valores positivos del índice SAM se corresponden con valores superiores a la 
media de los vientos predominantes del oeste o “westerlies” en las latitudes medias a altas 
(50°S-70°S), mientras que en las latitudes medias (30°S-50°S) produce una disminución 
de los mismos. Es decir, fases positivas del índice producen condiciones más cálidas y 
disminución de las precipitaciones en latitudes medias, mientras en latitudes medias a altas 
producen un aumento (Gillett et al., 2006). De esta manera, la región de Patagonia se 
encuentra fuertemente influenciada por los fenómenos El Niño y SAM, produciendo 
variaciones climáticas locales y regionales. 
Por otro lado, el clima ha sido mencionado como el principal factor de influencia en el 
crecimiento de los árboles a lo largo de toda la región de Patagonia andina (Boninsegna et 
al., 2009), y numerosos estudios han informado respuestas diferenciales de las distintas 
especies forestales a diversas variables y fenómenos climáticos. Estudios de las relaciones 
del crecimiento con el clima han sido informados para Austrocedrus chilensis (Villalba & 
Veblen, 1996, 1997), Araucaria aruacana (Mundo et al., 2012a; Hadad, 2013; Juaneda, 
2017), Nothofagus betuloides (Jara, 2011), Nothofagus dombeyi (Suárez et al., 2015), 
Nothofagus pumilio (Villalba et al., 1997) y Fitzroya cupressoides (Urrutia‐Jalabert et al., 
2015), entre otros. En este sentido, la identificación de los principales factores climáticos 
que afectan y limitan el crecimiento de los árboles es relevante para determinar el 
potencial de las especies como proxies climáticos, como así también para conocer cómo 
pueden verse afectadas en su crecimiento y dinámica forestal frente a los cambios 
climáticos futuros. 
3.1.2 Factores de influencia en la respuesta del crecimiento al clima 
A pesar que el clima se reconoce como el principal factor de influencia en el crecimiento 
de los árboles y desarrollo de los bosques, las características particulares de los sitios y de 
los árboles pueden modificar la forma en que los árboles individuales responden a las 
variables climáticas a diferentes escalas espaciales y temporales (Galván et al., 2014a). 
Los estudios dendroclimáticos clásicos se han centrado en árboles con una respuesta 
similar al clima, y los muestreos en general han estado conducidos a la selección de los 
individuos de mayor tamaño, de los más longevos, de los dominantes y/o de los que 
presentaban mejores estados de sanidad. Luego, los crecimientos individuales de todos los 
árboles seleccionados eran promediados en una serie de crecimiento medio o cronología 
del sitio para todo el grupo en conjunto (Fritts, 1976). Sin embargo, las respuestas de los 
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árboles al clima pueden diferir notablemente entre los individuos dentro del mismo 
bosque. Factores como la edad (p. ej., Carrer & Urbinati, 2004), el sexo (p. ej., Rovere et 
al., 2003), la competencia inter e intraespecífica (p. ej., Sánchez-Salguero et al., 2015), la 
topografía (p. ej., Bunn et al., 2011) y la altitud (p. ej., Savva et al., 2006), entre otros, han 
sido mencionados como causantes de respuestas diferenciales del crecimiento radial de los 
árboles al clima. 
Los primeros estudios dendroclimáticos fueron llevados a cabo bajo el supuesto que, una 
vez eliminadas las tendencias de crecimiento biológico o las causadas por posibles 
disturbios, la relación entre el crecimiento y el clima era independiente de la edad del 
árbol (Fritts, 1976). Estudios fisiológicos han demostrado que los procesos asociados al 
crecimiento de los árboles experimentan cambios a lo largo de la vida del mismo (p. ej., 
Rossi et al., 2008), lo que sugiere que las señales climáticas relacionadas con el 
crecimiento probablemente también dependan de la edad (Carrer & Urbinati, 2004). En 
este sentido, numerosos estudios recientes han informado respuestas diferenciales de los 
árboles al clima en función de la edad de los individuos para diversas especies forestales y 
distintas regiones (p. ej., Szeicz & MacDonald, 1993; Carrer & Urbinati, 2004; Esper et 
al., 2008; Yu et al., 2008; Rozas et al., 2009; Vieira et al., 2009; Wu et al., 2013; Navarro-
Cerrillo et al., 2014; Hadad et al., 2015; Fayyaz et al., 2017). 
Por otro lado, las especies dioicas pueden presentar diferentes costos de reproducción en 
función de los sexos. Generalmente, se ha informado que los esfuerzos reproductivos de 
las plantas femeninas son mayores que los esfuerzos de los individuos masculinos (Obeso, 
2002). Sin embargo, en muchos casos no se encontraron diferencias en el costo 
reproductivo entre los sexos (Massei et al., 2006), e incluso se han observado mayores 
costos reproductivos en los individuos masculinos comparado con los femeninos (Delph et 
al., 2005). Estos diferentes patrones de asignación de recursos podrían inducir también una 
diferencial sensibilidad del crecimiento de los árboles al clima en función del sexo. A 
pesar de esto, son pocos los trabajos destinados a identificar los patrones de respuesta de 
los árboles al clima según el sexo y los resultados han sido diversos (p. ej., Nuñez et al., 
2008; Rozas et al., 2009; Iszkuło & Boratynski, 2011; Cattaneo et al., 2013; Hadad & 
Roig, 2016). 
Por otro parte, en áreas montañosas, las condiciones de crecimiento de los árboles difieren 
con la altitud, y como resultado, las relaciones clima-crecimiento también pueden variar a 
lo largo de gradientes altitudinales (Wang et al., 2005; Savva et al., 2006). La temperatura 
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del aire es uno de los principales factores que disminuye a medida que aumenta la 
elevación (~0,5°-0,65°C por cada 100 m) (Jump et al, 2009), pero también se han 
observado variaciones en las precipitaciones junto con variaciones altitudinales (Petry et 
al., 2016). Varios estudios han informado que en sitios de altas altitudes, el crecimiento 
radial de los árboles se encuentra principalmente limitado por la temperatura, mientras que 
en sitios de menor elevación el crecimiento está mayormente influenciado por la 
precipitación (p. ej., Di Filippo et al., 2007; Srur et al., 2008; Huo et al., 2017). Sin 
embargo, otros trabajos no han encontrado diferencias significativas en los patrones de 
respuesta del crecimiento al clima entre sitios de alta y baja altitud, sugiriendo respuestas 
uniformes a lo largo del gradiente (p. ej., Esper et al. 2007; Gao et al. 2013; He et al. 2013; 
Shrestha et al., 2017). 
Finalmente, dado el actual contexto de cambio climático y la amplia variedad de factores 
ontogenéticos y ambientales que pueden afectar las respuestas del crecimiento de los 
árboles a las variaciones climáticas, comprender cómo los árboles responden al clima no 
es solo un reto ecológico, sino también un desafío que aporta al conocimiento sobre el 
cambio global actual y futuro. 
 
3.2 OBJETIVOS 
3.2.1 Objetivo General 
Analizar la intensidad de respuesta del crecimiento de A. araucana al clima en relación al 
sitio, la edad y sexo de los individuos de sitios mésicos del norte de Patagonia. 
3.2.2 Objetivos específicos 
 Identificar las variables climáticas que influyen sobre el crecimiento radial de árboles 
de A. araucana de distintas edades 
 Identificar las variables climáticas que influyen sobre el crecimiento radial de árboles 
de A. araucana según el sexo de los individuos 
 Identificar las variables climáticas que influyen sobre el crecimiento radial de árboles 
de A. araucana a nivel regional 
 Identificar los forzantes climáticos a nivel hemisférico que influyen sobre el 
crecimiento radial de A. araucana 
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3.3 MATERIALES Y MÉTODOS 
3.3.1 Datos meteorológicos 
Para los análisis de las relaciones del crecimiento de A. araucana con el clima se 
consideraron las variables precipitación total mensual y temperatura media mensual. Se 
crearon dos registros climáticos regionales mensuales para cada variable. Para ello, se 
seleccionaron las series climáticas disponibles en la región que presentaron 30 o más años 
de registro. Luego se calculó el coeficiente de correlación de Pearson entre cada una de las 
series, y aquellas que presentaron un coeficiente de 0,60 o mayor con todas las series, 
fueron consideradas para la creación de la serie regional. En la Tabla 3.1 se detallan los 
datos correspondientes a las estaciones meteorológicas utilizadas. 
Las series regionales se construyeron con el programa MET 
(http://www.ldeo.columbia.edu/tree-ring-laboratory/resources/software). Este programa 
reemplazó los datos faltantes de cada serie por el valor medio mensual de cada una. Luego 
se calcularon los desvíos normalizados como la diferencia entre el valor mensual y la 
media histórica del mes, dividido por el desvío estándar. Finalmente, los desvíos de cada 
serie fueron promediados entre sí para construir la serie regional. La normalización de los 
datos permitió que cada estación tenga el mismo peso en la serie regional construida, 
independientemente de las diferencias entre cada una. Finalmente, la serie regional de 
temperatura media mensual comprendió el período 1912-2008 con una extensión de 96 
años, mientras que la serie regional de precipitación comprendió el período 1931-2010 y 
tuvo una extensión de 79 años. 
Se comparó también el crecimiento de A. araucana con índices climáticos regionales. Se 
consideró el índice Modo Anular del Sur o SAM y El Niño 3.4. En el caso del SAM se 
utilizó el índice que se extiende desde 1957 hasta el presente (Marshall, 2003). Los datos 
fueron extraídos del explorador climático del Real Instituto Meteorológico Holandés 
(Koninklijk Nederlands Meteorologisch Instituut) 
(https://climexp.knmi.nl/data/ibas_sam.dat). El índice el Niño 3.4 se basa en datos de 
anomalías de la temperatura superficial del mar para la región 3.4 (5°N-5°S, 170°-120°W) 
(Trenberth & Stepaniak, 2001). Los datos se obtuvieron de la página web de la University 
Corporation for Atmospheric Research para el período 1871-2007 
(http://www.cgd.ucar.edu/cas/catalog/climind/TNI_N34/index.html#Sec5). 
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Período del registro 
(años de extensión) 
Parámetro Fuente 
San Martín SM 40,1667 71,3333 426 1936-1972 (37) P SMN 
Rahue RA 39,3699 70,9331 845 1975-2010 (36) P AIC 
Estancia 
Mamuil Malal 
EM 39,6500 71,2333 990 1935-1976 (42) P HIDRONOR 
Lago Traful LT 40,7000 71,2333 474 1936-1976 (41) P SMN 
Lago Aluminé LA 38,9667 71,0500 533 1933-1969 (37) P SMN 
Flor del Lago FL 39,2000 72,1000 300 1931-1960 (30) P KNMI 
Estancia 
Colluncó 
EC 39,9647 71,1990 873 1933-2010 (78) P AIC 
Estancia Casa 
de Lata 
CL 39,8469 71,1778 848 1933-2010 (78) P AIC 
Campo Grande CG 39,5000 70,6300 960 1948-1998 (51) P AIC 
Allipen 
Chiduco 
AC 39,0000 72,4000 220 1931-1960 (30) P KNMI 
Bariloche BA 41,1500 71,1667 700 1956-2009 (54) T SMN 
Buta Ranquil BR 37,0800 69,7500 850 1966-2005 (40) T SRH 
Chos Malal CH 37,3800 70,2700 900 1976-2005 (30) T SRH 
Colluncó CM 40,1000 71,2000 875 1912-1989 (78) T AIC 
Paso de los 
Indios 




P: precipitación total, T: temperatura media, SMN: Servicio Meteorológico Nacional, AIC: Autoridad 
Interjurisdiccional de las Cuencas de los ríos Limay, Neuquén y Negro, SRH: Subsecretaría de Recursos 
Hídricos de la Nación, HIDRONOR: Hidroeléctrica Norpatagónica S.A., KNMI: Koninklijk Nederlands 
Meteorologisch Instituut 
 
3.3.2 Relación clima-crecimiento 
Las cronologías correspondientes a cada uno de los grupos intrarregionales, como las 
desarrolladas en función del sexo y la edad en cada grupo, fueron comparadas con las 
variables climáticas e índices climáticos. En todos los casos se compararon las versiones 
residuales de las cronologías mediante funciones de correlación de Pearson utilizando la 
función “dcc” del paquete de R “treeclim” (Zang & Biondi, 2015). La significación y los 
intervalos de confianza de cada correlación fueron calculados mediante 1000 iteraciones 
sucesivas (“bootstrapping”) considerando un nivel de significancia de 0,05. Los análisis se 
realizaron para un período de 21 meses, que comprendió desde setiembre del año anterior 
al año de formación del anillo de crecimiento hasta abril del período de crecimiento actual. 
Los coeficientes de correlación correspondientes a la temporada de crecimiento previa 
(TP), al invierno (IN) y a la temporada de crecimiento actual (TA) fueron comparados 
entre sexos, clases de edad y entre grupos mediante el análisis no paramétrico de Kruskal-
Wallis y las diferencias fueron analizadas mediante el test de Conover (1999). 
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Se analizó también la relación de las cronologías de los dos grupos y la regional con el 
clima a nivel hemisférico. Para ello se correlacionaron las cronologías con datos de la 
temperatura superficial del mar (SST por sus siglas en inglés, Sea Surface Temperature) 
de la región 3.4 durante el período 1948-2012. Los patrones de correlación espacial fueron 
realizados con los datos disponibles en la página web de la National Oceanic and 





3.4.1 Respuesta del crecimiento al clima según el sexo 
En la Tabla 3.2 se muestran los estadísticos asociados a los datos de incremento radial 
anual (IRA) de cada clase de sexo de los grupos Alto, Bajo y Regional y el número de 
series consideradas en cada caso. Se observó que la sensibilidad media (SM) fue en todos 
los casos mayor en los individuos indiferenciados, mientras que el incremento anual medio 
(IAM) y el desvío estándar (DE) fue siempre menor en estos individuos. En general se 
observaron buenos coeficientes de correlación entre las series de cada clase de sexo de 
cada grupo. 
 
Tabla 3.2. Estadísticos descriptivos de los datos del incremento radial anual de cada clase 
de sexo del grupo Regional, grupo Alto y grupo Bajo de Araucaria araucana. 
Cronología Período 
 Datos de medición  
 IAM (mm) DE ICS SM N° de series  
Regional F 1277-2013  0,870 0,476 0,513 0,190 127  
Regional M 1271-2013  0,945 0,495 0,515 0,193 133  
Regional I 1572-2014  0,545 0,276 0,506 0,203 321  
Grupo Alto F 1305-2013  0,753 0,399 0,524 0,199 67  
Grupo Alto M 1459-2013  0,743 0,442 0,534 0,204 67  
Grupo Alto I 1572-2012  0,468 0,203 0,530 0,213 110  
Grupo Bajo F 1277-2013  1,000 0,561 0,539 0,178 60  
Grupo Bajo M 1271-2013  1,151 0,549 0,539 0,179 66  
Grupo Bajo I 1694-2014  0,585 0,313 0,523 0,195 211  
F: femeninos; M: masculinos; I: indiferenciados; IAM: Incremento Anual Medio; DE: Desvío Estándar; ICS: 
Intercorrelación de las series; SM: Sensibilidad Media 
 
Intensidad de la señal climática y Eficiencia del Uso del Agua de anillos de A. araucana según la edad 
[103] 
 
Las respuestas del crecimiento a las variables climáticas según el sexo de los individuos en 
los distintos grupos, presentaron diferente intensidad. La correlación del crecimiento con 
la temperatura media indicó que el crecimiento de A. araucana se encontró en todos los 
casos negativa y significativamente influenciado por las temperaturas de los meses de 
verano del período de crecimiento previo (enero a abril). Los grupos Alto y Bajo 
presentaron correlaciones negativas y significativas en el mes de junio, mientras que el 
grupo Alto también mostró esta relación en el mes de julio. Las temperaturas de los meses 
del inicio del período de crecimiento (setiembre y octubre) mostraron una influencia 
negativa y significativa en el grupo Bajo y a nivel regional. Por otro lado, el mes de enero 
del período de crecimiento actual presentó una correlación positiva y significativa en todos 
los casos (Fig. 3.1). Particularmente, los individuos indiferenciados del grupo Alto 
presentaron mayores coeficientes de correlación en los meses de marzo y abril del período 
previo de crecimiento que los femeninos y masculinos, mientras que fueron los únicos que 
mostraron una influencia negativa y significativa de la temperatura de los meses de 
noviembre y febrero del período corriente. Los árboles masculinos y femeninos mostraron 
ser más sensibles a la temperatura de invierno (junio y julio) que los indiferenciados. Por 
otro lado, en el grupo Bajo, los individuos indiferenciados mostraron en general menores 
coeficientes de correlación que los masculinos y femeninos, salvo en los meses de inicio 
del crecimiento (setiembre, octubre y diciembre). Los árboles masculinos fueron más 
sensibles a la temperatura de los meses de enero y marzo de la estación de crecimiento 
actual. A nivel regional, la intensidad de la señal varió entre las clases de sexo en los 
meses del verano previo, pero para los árboles indiferenciados la correlación fue menor en 
el mes de junio y mayor en los meses de inicio del crecimiento (setiembre, octubre y 
diciembre), cuando ocurre el activo crecimiento vegetal. 




Figura 3.1. Coeficientes de correlación entre la temperatura media mensual regional y las 
cronologías residuales de Araucaria araucana según el sexo de los individuos de los 
grupos Alto, Bajo y Regional, para el período 1912-2008. Las áreas de rayas corresponden 
a la estación previa (rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los 
puntos indican correlaciones estadísticamente significativas. 
 
Por otro lado, las correlaciones del crecimiento con la precipitación también mostraron 
resultados variables en función de los sexos, aunque en general los árboles de A. araucana 
mostraron menor intensidad de respuesta a esta variable climática que a la temperatura 
(Fig. 3.2). En el grupo Alto, los indiferenciados solo mostraron correlaciones significativas 
en los meses de marzo del período previo y setiembre del período actual de crecimiento, 
siendo la relación en el primer caso negativa y en el segundo positiva. Los árboles 
femeninos sólo mostraron una relación positiva y significativa en el mes de enero del 
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período de crecimiento anterior. Los masculinos mostraron ser más sensibles a la 
precipitación durante los 21 meses de comparación, mostrando relaciones significativas y 
negativas en los meses de noviembre y marzo previos y noviembre actual, y positivas en 
los meses de enero previo y setiembre y febrero del período actual. Por otro lado, el grupo 
Bajo en general mostró mayor respuesta del crecimiento a la precipitación que el grupo 
Alto, ya que presentó mayores coeficientes de correlación, principalmente en el mes de 
setiembre del período corriente de crecimiento y en enero del período anterior. En este 
grupo, la precipitación de enero del período previo y la de agosto, influenciaron positiva y 
negativamente el crecimiento de los árboles femeninos, respectivamente. Los masculinos 
mostraron mayor respuesta a la precipitación del mes de setiembre y mayo del período 
corriente de crecimiento. A nivel regional la respuesta fue similar a la observada en los 
grupos intrarregionales, pero solo en los meses de enero previo, agosto y setiembre del 
período actual se observaron correlaciones significativas. 
Las correlaciones del crecimiento con el índice El Niño 3.4 mostraron patrones de 
respuesta más definidos en función del sexo. En el grupo Alto, los árboles femeninos y 
masculinos mostraron similares relaciones negativas y significativas desde febrero del 
período previo de crecimiento a marzo del período actual, siendo esta relación mayor 
durante los meses del período de activo crecimiento vegetal. Por el contrario, el 
crecimiento de los individuos indiferenciados no se encontró significativamente 
influenciado por el fenómeno El Niño, salvo durante los meses de noviembre a marzo de 
la temporada previa de crecimiento. Por otro lado, en el grupo Bajo, los más 
negativamente afectados fueron los individuos indiferenciados y femeninos durante los 
meses de diciembre a abril del período de crecimiento previo, mientras que los masculinos 
no mostraron correlaciones significativas a lo largo del período de comparación. A nivel 
regional, los indiferenciados y femeninos fueron más sensibles durante el período de 
crecimiento previo, mientras que los masculinos lo fueron durante el período de 
crecimiento actual (Fig. 3.3). 
 




Figura 3.2. Coeficientes de correlación entre la precipitación total mensual regional y las 
cronologías residuales de Araucaria araucana según el sexo de los individuos de los 
grupos Alto, Bajo y Regional, para el período 1931-2010. Las áreas de rayas corresponden 
a la estación previa (rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los 
puntos indican correlaciones estadísticamente significativas. 
 
 




Figura 3.3. Coeficientes de correlación entre el índice El Niño 3.4 y las cronologías 
residuales de Araucaria araucana según el sexo de los individuos de los grupos Alto, Bajo 
y Regional, para el período 1871-2007. Las áreas de rayas corresponden a la estación 
previa (rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
 
La comparación del crecimiento con el índice SAM mostró en general correlaciones 
negativas en el mes de agosto y durante los meses de verano (enero a marzo) del período 
corriente de crecimiento, aunque los valores de los coeficientes y su significancia variaron 
entre los grupos y las clases de sexo (Fig. 3.4). En el grupo Alto, se observó que el 
crecimiento de los árboles femeninos y masculinos se relacionó negativa y 
significativamente con el índice SAM en el mes de enero previo, en el mes de agosto y en 
enero del período corriente de crecimiento, mientras que los indiferenciados solo 
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mostraron ser sensibles en los meses de agosto y marzo del período actual. En el grupo 
Bajo, los individuos femeninos solo mostraron una relación significativa y negativa en el 
mes de setiembre del período previo, mientras que los masculinos e indiferenciados lo 
hicieron en los meses de agosto y enero del período actual, presentando los 
indiferenciados mayor intensidad de respuesta. A nivel regional, se evidenció una 
respuesta similar a la de los grupos, con correlaciones negativas y significativas en los 
meses de setiembre previo, agosto, enero y marzo del período actual, variando la 
intensidad de respuesta entre las distintas clases de sexo. 
 
Figura 3.4. Coeficientes de correlación entre el índice SAM y las cronologías residuales 
de Araucaria araucana según el sexo de los individuos de los grupos Alto, Bajo y 
Regional, para el período 1957-2012. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa 
(rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
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La Figura 3.5 muestras la comparación entre los coeficientes de correlación en los 
distintos períodos analizados entre las clases de sexo para cada variable climática. Se 
observó que los individuos indiferenciados mostraron respuestas significativamente 
diferentes a los femeninos y masculinos cuando se los comparó con la temperatura del 
período de crecimiento actual. Los masculinos presentaron mayor intensidad de respuesta 
a la temperatura durante los meses de invierno, mientras que los femeninos e 
indiferenciados fueron más sensibles durante el período de crecimiento previo, aunque en 
ningún caso se alcanzó el nivel de significancia en la comparación. Lo mismo se observó 
en la precipitación, donde los indiferenciados muestran una tendencia a ser más sensibles a 
la precipitación en los tres períodos considerados. Las respuestas del crecimiento al índice 
SAM indicaron una tendencia de los indiferenciados y masculinos a ser más sensibles 
durante el período de crecimiento corriente, aunque las diferencias no fueron 
significativas. Por otro lado, los árboles femeninos e indiferenciados mostraron ser 
significativamente más sensibles al índice El Niño 3.4 durante la estación de crecimiento 
previa, mientras que los femeninos y masculinos lo fueron durante el invierno y la 
temporada de crecimiento actual. 
 
 
Figura 3.5. Medias de los coeficientes de correlación entre las cronologías residuales de 
los individuos indiferenciados (I), femeninos (F) y masculinos (M) de Araucaria araucana 
y A) la temperatura media, B) la precipitación total, C) el índice Niño 3.4 y D) el índice 
SAM, para la temporada previa de crecimiento (TP), para los meses de invierno (IN) y 
para la temporada de crecimiento actual (TA). Las barras indican los Desvíos Estándar. 
Letras distintas indican diferencias significativas. 
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3.4.2 Respuesta del crecimiento al clima según clases de edad 
Cuando se analizaron los datos de medición de las cronologías según la clase de edad de 
cada grupo se observó que los árboles jóvenes presentaron menores incrementos anuales 
medios (IAM) y desvíos estándar (DE) que los adultos y maduros, salvo en el grupo Alto 
donde los adultos presentaron menores valores (Tabla 3.3). La sensibilidad media (SM) 
fue menor en los jóvenes de los grupos Regional y Alto y en los adultos del grupo Bajo, 
mientras que los mayores valores se observaron en los maduros de los grupos Regional y 
Bajo y en los adultos del grupo Alto. Todas las cronologías presentaron buenos valores de 
intercorrelación de las series (ICS). 
 
Tabla 3.3. Estadísticos descriptivos de los datos del incremento radial anual de cada clase 
de edad del grupo Regional, grupo Alto y grupo Bajo de Araucaria araucana. 
Cronología Período 
 Datos de medición  
 IAM (mm) DE ICS SM N° de series  
Regional J 1862-2013  0,674 0,304 0,491 0,185 163  
Regional A 1716-2014  0,718 0,358 0,515 0,191 210  
Regional Md 1271-2013  0,754 0,489 0,504 0,202 97  
Grupo Alto J 1872-2012  0,642 0,225 0,529 0,187 33  
Grupo Alto A 1716-2013  0,500 0,216 0,545 0,208 77  
Grupo Alto Md 1487-2012  0,829 0,552 0,535 0,199 44  
Grupo Bajo J 1862-2013  0,680 0,324 0,503 0,185 130  
Grupo Bajo A 1716-2014  0,844 0,439 0,527 0,181 133  
Grupo Bajo Md 1271-2013  0,691 0,437 0,504 0,202 97  
J: jóvenes; A: adultos; Md: maduros; IAM: Incremento Anual Medio; DE: Desvío Estándar; ICS: 
Intercorrelación de las series; SM: Sensibilidad Media 
 
La Figura 3.6 muestra las correlaciones del crecimiento radial de A. araucana con la 
temperatura mensual según las distintas clases de edad. Se observó, en general, el mismo 
patrón de respuesta a la temperatura que en la Figura 3.1, pero las intensidades de 
respuesta variaron en función de las distintas clases de edad. Los árboles adultos y 
maduros del grupo Alto mostraron mayor sensibilidad a la temperatura de los meses de 
verano previo (enero y febrero) y durante el invierno (junio y julio), mientras que durante 
la temporada de crecimiento actual (octubre a diciembre y febrero) los árboles jóvenes 
mostraron mayores coeficientes negativos de correlación. Los maduros presentaron 
coeficientes significativos y negativos en los meses de setiembre y febrero del período 
actual de crecimiento, y positivos en los meses de enero y mayo. Los adultos no mostraron 
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respuestas significativas durante el período de activo crecimiento vegetal. En el grupo 
Bajo, se observó que los adultos y maduros presentaron mayor intensidad de respuesta 
durante el período previo de crecimiento y en el mes de junio, mientras que durante la 
temporada de crecimiento actual los jóvenes mostraron una mayor sensibilidad a la 
temperatura a lo largo de casi todo el período. Los adultos también mostraron coeficientes 
negativos y significativos durante los meses de inicio del crecimiento (setiembre y 
octubre) y positivo en el mes de enero. Regionalmente, también se observó una mayor 
respuesta de los adultos y maduros durante el período previo de crecimiento y durante los 
meses de invierno, y una mayor sensibilidad de los jóvenes a las temperaturas del período 
de crecimiento actual. 
Por otro lado, la comparación del crecimiento con la precipitación según la edad de los 
árboles, evidenció respuestas similares a las observadas en la Fig. 3.2. En el grupo Alto, 
los árboles adultos no mostraron respuestas significativas salvo en el mes de marzo previo, 
donde la relación fue negativa. Por el contrario, los maduros fueron los que presentaron 
mayor intensidad de respuesta a la precipitación, siendo esta respuesta negativa en los 
meses de noviembre previo y enero del período de crecimiento actual, y positiva en enero 
previo y setiembre actual. La precipitación de marzo del período previo de crecimiento 
afectó negativamente el crecimiento de los árboles jóvenes, mientras que la precipitación 
de setiembre de comienzos del período de crecimiento mostró una influencia positiva en el 
mismo. En el grupo Bajo las respuestas en función de la edad fueron más variables, pero 
en general se observó una mayor intensidad de respuesta de los árboles a la precipitación 
que en el grupo Alto. Los jóvenes presentaron relaciones significativas y positivas en los 
meses de enero previo y en setiembre y octubre del período actual, y relación negativa en 
el mes de noviembre previo. Por otro lado, los adultos se vieron negativamente 
influenciados por la precipitación del mes de noviembre previo y noviembre actual, 
mientras que mostraron relaciones positivas en los meses de enero previo, julio, setiembre 
y febrero del período corriente. Los maduros se relacionaron negativamente con la 
precipitación del mes de marzo previo, agosto y enero actual, y positivamente con la del 
mes de enero previo y setiembre del período actual. En este sentido, en el grupo Bajo los 
árboles adultos fueron los que más respuestas significativas a la precipitación presentaron, 
seguidos de los maduros y finalmente de los indiferenciados, mientras que en el grupo 
Alto los más sensibles fueron los maduros, seguidos de los indiferenciados y luego de los 
adultos. A nivel regional también se evidenció una respuesta variable a la precipitación en 
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función de las edades. En este sentido, en general no se observó un patrón claro de 
respuesta de los árboles de A. araucana a esta variable climática en función de las clases 
de edad (Fig. 3.7). 
 
 
Figura 3.6. Coeficientes de correlación entre la temperatura media mensual regional y las 
cronologías residuales de Araucaria araucana según las clases de edad de los grupos Alto, 
Bajo y Regional, para el período 1912-2008. Las áreas de rayas corresponden a la estación 
previa (rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
 




Figura 3.7. Coeficientes de correlación entre la precipitación total mensual regional y las 
cronologías residuales de Araucaria araucana según las clases de edad de los grupos Alto, 
Bajo y Regional, para el período 1931-2010. Las áreas de rayas corresponden a la estación 
previa (rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
 
Por otro lado, se comparó el crecimiento radial con el índice El Niño 3.4 y se observó que 
sólo los arboles adultos y maduros presentaron respuestas significativas a este índice, 
aunque la intensidad de la respuesta varió en función de los grupos y los meses de 
comparación (Fig. 3.8). En el grupo Alto, lo adultos mostraron coeficientes negativos y 
significativos durante los meses de octubre a mayo de la temporada de crecimiento previo, 
mientras que los maduros lo hicieron durante el invierno y el verano actual (julio a enero). 
En el grupo Bajo, los adultos presentaron relaciones negativas y significativas en los 
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meses de noviembre a abril del período previo, mientras que los maduros respondieron 
negativamente solo en los meses de enero a abril. A nivel regional, los árboles adultos 
fueron los que mayor intensidad de respuesta presentaron, principalmente durante los 
meses del período de crecimiento previo, mientras que los maduros se vieron afectados 
negativamente su crecimiento en los meses de inicio del crecimiento (agosto, setiembre y 
octubre) del período actual. 
 
 
Figura 3.8. Coeficientes de correlación entre el índice El Niño 3.4 y las cronologías 
residuales de Araucaria araucana según las clases de edad de los grupos Alto, Bajo y 
Regional, para el período 1871-2007. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa 
(rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
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La Figura 3.9 muestra las correlaciones del crecimiento radial con el índice SAM según 
las clases de edad. Se observó que la respuesta fue variable dependiendo del grupo y de las 
edades. En el grupo Alto, se observaron correlaciones negativas y significativas de los 
jóvenes durante el verano del período de crecimiento actual (enero a marzo), de los adultos 
en marzo del período corriente, de los maduros en el mes de enero previo y en enero 
actual, y de las tres clases de edad en el mes de agosto. En el grupo Bajo, se observó que 
los adultos mostraron correlaciones negativas y significativas en el mes de setiembre 
previo y agosto, mientras que los maduros solo se vieron afectados negativamente en el 
mes de setiembre previo. Por otro lado, los jóvenes mostraron mayor intensidad de 
respuesta negativa durante el verano (enero y febrero) del período de crecimiento actual, y 
positiva en el mes de octubre previo. Regionalmente, los maduros presentaron coeficientes 
negativos y significativos en los meses de enero previo y enero actual, los adultos en 
agosto y marzo actual, y los jóvenes en agosto y en el verano actual (enero y febrero). 
La comparación de los coeficientes de correlación indicó que los árboles jóvenes fueron 
significativamente más sensibles que los adultos y maduros a la temperatura del período 
de crecimiento corriente (Fig. 3.10). Los maduros mostraron una tendencia a ser más 
sensibles a la temperatura de invierno, mientras que los adultos mostraron esta tendencia 
durante el período de crecimiento previo. Las relaciones del crecimiento con la 
precipitación mostraron que los jóvenes responden con más intensidad a las 
precipitaciones de la temporada de crecimiento actual y los maduros a la temporada 
previa, aunque las diferencias no fueron significativas. Por otro lado, los árboles más 
sensibles al índice El Niño durante el período de crecimiento previo fueron los adultos, 
seguido de los maduros, mostrando diferencias significativas en la intensidad de respuesta 
entre ellos. Durante los meses de invierno, los adultos y maduros fueron 
significativamente más sensibles que los jóvenes, mientras que durante el período de 
crecimiento actual los maduros fueron los más afectados, seguidos de los adultos. En 
relación a las respuestas al índice SAM, se observó una tendencia de los jóvenes a ser más 
sensibles durante el período de crecimiento corriente, aunque las diferencias en las 
respuestas no fueron significativas. 
 




Figura 3.9. Coeficientes de correlación entre el índice SAM y las cronologías residuales 
de Araucaria araucana según las clases de edad de los grupos Alto, Bajo y Regional, para 
el período 1957-2012. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa (rayas gris 








Figura 3.10. Medias de los coeficientes de correlación entre las cronologías residuales de 
la clase de edad joven (J), adulta (A) y madura (Md) de Araucaria araucana y A) la 
temperatura media, B) la precipitación total, C) el índice Niño 3.4 y D) el índice SAM, 
para la temporada previa de crecimiento (TP), para los meses de invierno (IN) y para la 
temporada de crecimiento actual (TA). Las barras indican los Desvíos Estándar. Letras 
distintas indican diferencias significativas. 
 
3.4.3 Respuesta del crecimiento al clima a nivel regional 
La Figura 3.11 muestra las correlaciones del crecimiento radial de A. araucana con la 
temperatura media mensual para los dos grupos intrarregionales y a nivel regional. Se 
observó que, en general las temperaturas del período de crecimiento previo (enero a abril) 
afectaron negativamente a los árboles tanto del grupo Alto como del Bajo, aunque este 
último mostró mayores coeficientes de correlación. Por otro lado, el grupo Alto mostró ser 
más sensible a las temperaturas de los meses de invierno (junio y julio), mostrando 
relaciones negativas entre el crecimiento y la variable climática, mientras el grupo Bajo se 
vio negativamente afectado por las temperaturas de los meses de inicio del período de 
crecimiento vegetal (setiembre, octubre y diciembre). Ambos grupos presentaron 
correlaciones positivas y significativas en el mes de enero del período corriente de 
crecimiento. A nivel regional, se evidenció el mismo patrón de respuesta del crecimiento a 
la temperatura media a lo largo de los 21 meses de comparación. 
La correlación de la precipitación total con el crecimiento, evidenció que en ambos grupos 
y a nivel regional, los árboles presentaron el mismo patrón de respuesta (Fig. 3.12). En los 
tres casos, se observaron correlaciones negativas y significativas en los meses de 
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noviembre y marzo previos, y correlaciones positivas en el mes de enero previo. Por otro 
lado, en los meses de inicio de la temporada de crecimiento actual, el grupo Bajo mostró 
ser más sensible a las precipitaciones de inicio del período de crecimiento (setiembre y 
octubre) comparado con el grupo Alto, mientras el grupo Alto mostró mayor respuesta en 
el mes de febrero. 
 
Figura 3.11. Coeficientes de correlación entre la temperatura media mensual regional y 
las cronologías residuales de Araucaria araucana de los grupos Alto, Bajo y Regional, 
para el período 1912-2008. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa (rayas gris 




Figura 3.12. Coeficientes de correlación entre la precipitación total mensual regional y las 
cronologías residuales de Araucaria araucana de los grupos Alto, Bajo y Regional, para el 
período 1931-2010. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa (rayas gris claro) 
y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican correlaciones 
estadísticamente significativas. 
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La Figura 3.13 muestra la relación del crecimiento radial de A. araucana con el índice El 
Niño 3.4. Se observó que el grupo Bajo presentó correlaciones negativas y significativas 
durante los meses de diciembre a marzo del período de crecimiento previo, mientras que 
en el grupo Alto las correlaciones significativas se extendieron desde el mes de noviembre 
previo al mes de enero del período corriente de crecimiento. En todos los casos, la 
intensidad de la respuesta fue mayor en el grupo Alto. A nivel regional, solo las 
correlaciones de los meses de noviembre a abril de la temporada de crecimiento previa 
fueron significativas. 
 
Figura 3.13. Coeficientes de correlación entre el índice El Niño 3.4 y las cronologías 
residuales de Araucaria araucana según las clases de edad de los grupos Alto, Bajo y 
Regional, para el período 1871-2007. Las áreas de rayas corresponden a la estación previa 
(rayas gris claro) y corriente (rayas gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican 
correlaciones estadísticamente significativas. 
 
Por otro lado, la comparación del crecimiento con el índice SAM, indicó que los tres 
grupos presentaron correlaciones negativas durante los meses de verano (enero a marzo) 
del período de crecimiento actual, pero solo en el mes de enero se alcanzó el nivel de 
significancia para los tres grupos y en el mes de marzo para el grupo Regional y el grupo 
Alto. El mes de agosto presentó una influencia negativa y significativa en el crecimiento 
de los tres grupos (Fig. 3.14). 
La comparación de los coeficientes de correlación no mostró diferencias significativas en 
la intensidad de respuesta entre los tres grupos a la temperatura, la precipitación y el índice 
SAM, pero si se observaron diferencias significativas en relación al índice El Niño (Fig. 
3.15). Se observó que los árboles del grupo Alto fueron significativamente más 
influenciados por el índice El Niño que los del grupo Bajo a lo largo de todo el período de 
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comparación. Por otro lado, se observó una tendencia del grupo Alto a ser más sensible a 
la temperatura y el índice SAM de los meses de invierno, mientras que el grupo Bajo 
presentó una leve tendencia a ser más influenciado por la temperatura del período de 
crecimiento actual. 
 
Figura 3.14. Coeficientes de correlación entre el índice SAM y las cronologías residuales 
de Araucaria araucana de los grupos Alto, Bajo y Regional, para el período 1957-2012. 
Las áreas de rayas corresponden a la estación previa (rayas gris claro) y corriente (rayas 
gris oscuro) de crecimiento. Los puntos indican correlaciones estadísticamente 
significativas. 
Figura 3.15. Medias de los coeficientes de correlación entre las cronologías residuales del 
grupo Regional (R), grupo Alto (Al) y grupo Bajo (B) de Araucaria araucana y A) la 
temperatura media, B) la precipitación total, C) el índice Niño 3.4 y D) el índice SAM, 
para la temporada previa de crecimiento (TP), para los meses de invierno (IN) y para la 
temporada de crecimiento actual (TA). Las barras indican los Desvíos Estándar. Letras 
distintas indican diferencias significativas. 
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3.4.4 Respuesta del crecimiento al clima a nivel hemisférico 
La Figura 3.16 muestra las correlaciones espaciales entre la temperatura superficial del 
mar (SST) para la región 3.4 y las cronologías de los dos grupos y la regional. Se observó 
que, en el grupo Alto las asociaciones más fuertes entre el crecimiento y los valores de 
SST se registraron durante el verano y otoño previos, durante el invierno y la primavera 
actual (setiembre a noviembre), mientras que en el grupo Bajo no se observaron 
correlaciones significativas en ninguno de los meses de comparación. A nivel regional, el 
crecimiento se vio negativamente afectado por las temperaturas superficiales del mar de 
los meses de verano y otoño (diciembre a abril) del período de crecimiento previo. 
Figura 3.16. Correlaciones espaciales entre la temperatura superficial del mar (SST) de la 
región 3.4 y las cronologías residuales de Araucaria araucana de los grupos Alto y Bajo 
(correlaciones desde noviembre previo a octubre actual) y Regional (correlaciones desde 
diciembre a abril previos), para el período 1948-2012. Se muestran sólo las correlaciones 
estadísticamente significativas (p-valores < 0,05). Los rectángulos negros indican el área 
donde se ubican los sitios de estudio. 
 
3.5 DISCUSIÓN 
Los principales factores climáticos limitantes del crecimiento de los árboles patagónicos 
varían de acuerdo con los climas regionales, la topografía, la fisiología y distribución de 
las especies (Roig & Villalba, 2008). En este sentido, en el presente Capítulo se analizaron 
las principales variables climáticas de influencia en el crecimiento radial de A. araucana 
de sitios mésicos y los factores que pueden, a su vez, afectar la relación con el clima. Para 
ello, se relacionó el crecimiento radial con el clima y con forzantes climáticos en función 
del sexo de los individuos, la edad y la altitud de los sitios de estudio, desde setiembre del 
período de crecimiento previo hasta mayo del período de crecimiento actual. Se ha 
sugerido que el ciclo de crecimiento anual de las plantas leñosas de zonas templadas, está 
estrechamente relacionado con los cambios climáticos estacionales (Fritts, 1976). De esta 
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manera, la actividad cambial sigue un ciclo estacional de crecimiento-latencia que ha sido 
desarrollado como mecanismo de adaptación a las condiciones climáticas más adversas 
durante los meses de otoño-invierno. El ciclo de crecimiento de los árboles de Patagonia 
andina está estrechamente regulado por el agua y la temperatura, ya que son los 
principales factores promotores del crecimiento (Roig & Villalba, 2008). En esta región, la 
precipitación se concentra en gran medida desde finales del otoño hasta principios de la 
primavera seguida de un período más seco durante el verano y principios de otoño (López 
Bernal et al., 2012), por lo que la estación de activo crecimiento vegetal de los árboles es 
el período más cálido y seco del ciclo, mientras que el período de latencia o dormancia es 
el más frío y húmedo. En este sentido, la formación de los anillos de crecimiento está 
impulsada por fenómenos que actúan a diferentes escalas temporales, dependiendo tanto 
de factores que ocurren antes del inicio de la xilogénesis, de factores que afectan 
directamente el inicio y la duración de la actividad cambial, como de factores que influyen 
en la tasa de crecimiento (Olano et al., 2015). Sin embargo, los umbrales necesarios para 
la ocurrencia de dicho ciclo, varían de acuerdo a las especies, a factores ontogenéticos y a 
la ubicación geográfica. Particularmente en Patagonia, se ha informado que los factores 
climáticos que afectan el ciclo y crecimiento radial de las especies varían 
considerablemente a lo largo de los principales gradientes ambientales presentes en la 
región asociados con la altitud, la latitud y la longitud (Muñoz et al., 2014). En este 
sentido, se analizaron las respuestas de árboles de A. araucana de distintos sexos y edades 
creciendo en diferentes altitudes. También se analizaron las respuestas a nivel regional, ya 
que como se observó en el Capítulo II, las cronologías de A. araucana de sitios mésicos 
presentaron una fuerte señal común, justificando el análisis regional de las respuestas del 
crecimiento al clima. Mundo et al. (2012a), Hadad (2013) y Muñoz et al. (2014) también 
informaron un patrón común de variación en el crecimiento de A. araucana a nivel 
regional, explicado en parte, por la relativamente pequeña extensión latitudinal de la 
especie. 
3.5.1 Respuesta del crecimiento al clima según el sexo 
Las respuestas del crecimiento radial de A. araucana a las distintas variables y forzantes 
climáticos mostraron en todos los casos el mismo patrón de variación pero diferente 
intensidad de respuesta en función del sexo, de la edad de los árboles y de la altitud de los 
sitios. Se observó que las temperaturas del período de crecimiento previo (enero a abril) 
afectaron negativamente el crecimiento de todos los árboles, independientemente del sexo, 
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la edad o la elevación de los sitios (Fig. 3.1, 3.6 y 3.11). En general, y no necesariamente 
haciendo distinción por sexo, el mismo patrón de influencia de la temperatura ha sido 
observado en otros trabajos de A. araucana (p. ej., González & Veblen, 2006; Mundo et 
al., 2012a; Muñoz et al., 2014; Hadad et al., 2015; Hadad & Roig, 2016; Juaneda, 2017) 
evidenciando la fuerte incidencia de esta variable climática sobre el crecimiento de la 
especie a lo largo de toda su área de distribución. Sin embargo, se han indicado diferentes 
intensidades de respuesta a la temperatura en función del sexo de los árboles en sitios 
xéricos (Hadad & Roig, 2016). Los individuos indiferenciados de los tres grupos, 
mostraron en general mayor sensibilidad a la incidencia del clima que los masculinos y 
femeninos durante los meses de activo crecimiento vegetal. La comparación de los 
coeficientes de correlación entre el crecimiento de árboles diferenciados por sexo de los 
tres grupos y la temperatura, evidenció que los individuos indiferenciados respondieron 
significativamente diferente a los masculinos y femeninos durante el período de 
crecimiento actual, siendo la correlación negativa. Por otro lado, se observó una tendencia 
de los árboles indiferenciados a ser más sensibles a la precipitación de invierno y del 
período actual de crecimiento, y al índice SAM durante el período actual, aunque no se 
alcanzó la significancia estadística (Fig. 3.5). El hecho que los árboles indiferenciados 
inviertan la mayor cantidad de sus recursos al crecimiento y no a la reproducción, podría 
ser una posible hipótesis a comprobar, debido a la mayor sensibilidad del crecimiento de 
estos individuos al clima durante el período de crecimiento actual (Montesinos et al., 
2006). Esto, sumado a las posibles condiciones subóptimas en las que crecen estos árboles, 
como se observó en el Capítulo II, podrían colaborar para que los individuos 
indiferenciados se encuentren más negativamente afectados en su crecimiento, 
principalmente por las temperaturas del período de crecimiento actual. Como se ha 
mencionado, se acepta ampliamente que el crecimiento y la reproducción son dos 
funciones que compiten entre sí (Jönsson & Tuomi, 1994; Silvertown & Dodd, 1999; 
Hossaert-McKey & Jarry, 1992), por lo que estas condiciones de crecimiento podrían, a su 
vez, dificultar las posibilidades de alcanzar la madurez sexual en los individuos 
indiferenciados. Por otro lado, las plantas de diferentes sexos podrían incurrir en costos 
reproductivos diferentes y, por lo tanto, presentar diferenciales compensaciones entre 
reproducción y crecimiento, pudiendo desarrollar diferentes estrategias de uso de los 
recursos (Obeso, 2002) y como consecuencia diferencias en las respuestas al clima. En 
este sentido, a pesar que las respuestas entre femeninos y masculinos no fueron 
significativamente diferentes entre sí para ninguna variable ni índice climático, salvo para 
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el índice El Niño durante el período previo, se observó una tendencia general de los 
femeninos a ser más sensibles durante el período de crecimiento previo, principalmente a 
la temperatura y el índice El Niño, mientras que los masculinos mostraron mayor 
intensidad de respuesta a la temperatura de invierno y del período de crecimiento 
corriente. Se ha mencionado que la inversión de recursos a escala estacional juega un rol 
importante en la asignación de recursos en los distintos sexos (Montesino et al., 2006). En 
los árboles masculinos el mayor esfuerzo reproductivo está dado durante el momento de 
producción de polen, y una vez que es liberado, no es necesario continuar invirtiendo en la 
reproducción actual. Por el contrario, el mayor esfuerzo reproductivo en los femeninos 
está dado luego de la fecundación de los óvulos (Obeso, 2002). Por lo tanto, en el corto 
plazo, se espera que los distintos sexos administren los recursos disponibles de manera 
diferente. Por ejemplo, se ha demostrado para Juniperus thurifera que los árboles 
masculinos presentan mayor correlación positiva entre el crecimiento radial y las 
precipitaciones de invierno y de la primavera, en coincidencia con el inicio del período de 
crecimiento. Esto podría indicar que los individuos masculinos invierten una gran 
proporción de los recursos disponibles durante esos períodos en el crecimiento y no en la 
reproducción, ya que los conos masculinos están preformados en el período de crecimiento 
previo (Montesinos et al., 2006). De esta manera, en A. araucana el polen es liberado 
durante la primavera y los árboles femeninos son fecundados en el verano (Sanguinetti & 
Kitzberger, 2008). Esto podría explicar la mayor intensidad de respuesta de los árboles 
masculinos de A. araucana a las precipitaciones de setiembre de comienzo del período de 
crecimiento. Por otro lado, el ciclo de maduración de las semillas de A. araucana podría 
contribuir aún más a las tendencias observadas en las respuestas de los árboles entre los 
sexos. En este sentido, mientras la liberación del polen en A. araucana ocurre durante la 
primavera (setiembre y octubre) de un determinado año, la maduración de la semilla 
ocurre en otoño (marzo y abril) del período de crecimiento siguiente, es decir que el ciclo 
reproductivo total dura alrededor de 18 meses desde la polinización (Tortorelli, 1942; 
Montaldo, 1974). Esto podría explicar la mayor sensibilidad de los árboles femeninos a las 
temperaturas del período previo de crecimiento y a la precipitación del mes de enero 
previo, ya que el crecimiento radial de estos individuos dependerá de las reservas 
almacenadas durante el período anterior, y posiblemente los recursos disponibles en el 
período actual sean utilizados para el desarrollo y maduración de los conos. Respuestas 
similares se observaron al comparar los crecimientos del grupo Bajo y el Regional con el 
índice El Niño, donde en ambos casos se evidenció una mayor respuesta de los femeninos 
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durante el período previo de crecimiento y durante el invierno, y de los masculinos durante 
la temporada de crecimiento actual. La relación con el índice SAM también fue mayor 
para los masculinos durante el verano actual (Fig. 3.4 y 3.5). Estas respuestas condicen 
con las respuestas observadas para la precipitación y la temperatura, ya que aumentos de la 
temperatura superficial del mar Pacífico (eventos Niño) producen aumentos de 
temperatura en el sector de Patagonia norte (Aceituno, 1988), mientras que fases positivas 
del índice SAM producen una disminución de las precipitaciones en esta región (Gillet et 
al., 2006). Respuestas similares han sido informadas para bosques xéricos de A. araucana, 
donde los femeninos mostraron mayor sensibilidad a las temperaturas del verano previo al 
período de crecimiento y los masculinos presentaron mayor respuesta a la precipitación 
del mes de setiembre del período corriente y al índice SAM durante el verano actual 
(Hadad & Roig, 2016). Por otro lado, Rovere et al. (2003) no encontraron diferencias 
significativas en las respuestas del crecimiento al clima según el sexo de Austrocedrus 
chilensis creciendo en bosques del sector de Patagonia norte, mientras Cattaneo et al. 
(2013) mostraron diferencias significativas en las respuestas de Araucaria angustifolia al 
clima entre individuos femeninos y masculinos en el noreste subtropical argentino. 
3.5.2 Respuesta del crecimiento al clima según la clase de edad 
Las especies longevas presentan un alto potencial para registrar señales ambientales y 
climáticas en un amplio rango de escalas espaciales y temporales, pero estas señales 
pueden estar afectadas por los cambios en las respuestas que experimentan los árboles con 
la edad (Carrer & Urbinati, 2004). El tamaño y la longevidad implican altos costos de 
mantenimiento, como el desarrollo de tejidos de soporte, defensas químicas y 
estructurales, entre otros, que consumen recursos que podrían destinarse al crecimiento y/o 
la reproducción (Donaldson et al., 2006). Así, los árboles experimentan cambios en su 
fisiología y estructura a lo largo de su ciclo de vida, lo que puede afectar también las 
relaciones e interacciones con el ambiente (Day et al., 2002). En este sentido, los árboles 
pueden experimentar cambios en la sensibilidad climática relacionados con cambios en la 
edad.  
Los resultados de la relación entre el crecimiento radial de A. araucana de sitios mésicos y 
el clima en función de las clases de edad, indicaron que los árboles responden de manera 
diferente a lo largo de su ciclo de vida. Se observó que, en general, los patrones de 
respuesta a todas las variables y forzantes climáticos analizadas fueron similares a los 
observados cuando se analizó la respuesta en función de los sexos. Los árboles jóvenes 
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(≤150 años) presentaron mayor intensidad de respuesta a las temperaturas de los meses de 
inicio del período de crecimiento (setiembre a diciembre), mientras que los adultos (151-
270 años) y maduros (>270 años) mostraron mayor sensibilidad a las temperaturas del 
período de crecimiento previo (enero a abril), sobre todo en el grupo Bajo y a nivel 
regional. Las temperaturas de invierno influenciaron más negativamente el crecimiento de 
los adultos y maduros, principalmente en los grupos Alto y Regional, donde los maduros a 
su vez, mostraron mayores coeficientes de correlación que los adultos (Fig. 3.6). Estas 
tendencias también se evidenciaron cuando se compararon los coeficientes de correlación 
entre las tres clases de edad en los distintos períodos de comparación. Se observaron 
diferencias significativas entre las respuestas de las clases de edad a la temperatura del 
período corriente de crecimiento, siendo los árboles jóvenes los que presentaron los 
coeficientes más negativos comparado con los adultos y maduros. Durante los meses de 
invierno se observó una mayor respuesta de los maduros aunque no se alcanzó el nivel de 
significancia. Por otro lado, se observó una tendencia de los jóvenes a ser más sensibles a 
la precipitación y el índice SAM durante el período de crecimiento corriente, mientras que 
los adultos y maduros mostraron ser significativamente más sensibles al índice El Niño en 
todos los períodos de comparación (Fig. 3.10). Particularmente, los árboles adultos se 
vieron más negativamente afectados por el índice El Niño que los maduros durante el 
período de crecimiento previo, mientras que durante los meses de invierno y el período de 
crecimiento actual se observó lo contrario. Se observó también una tendencia en los 
maduros a ser más sensibles a la precipitación del período de crecimiento previo. Hadad et 
al. (2015) analizaron la respuesta de A. araucana de sitios xéricos al clima en función de 
la edad, informando patrones de respuesta similares a los encontrados en los bosques 
mésicos del presente trabajo, a pesar que las clases de edad difieren levemente entre los 
dos estudios. Hadad et al. (2015) informaron que los árboles jóvenes (≤120 años) 
mostraron mayor sensibilidad a la temperatura y al índice SAM de los meses de 
primavera-verano del período actual de crecimiento, mientras que los maduros (121-275 
años) y viejos (>275 años) presentaron mayores coeficientes de correlación con las 
temperaturas de verano-otoño del período anterior. Estas diferencias en el tiempo de 
respuesta del crecimiento a las variables e índices climáticos entre las clases de edad 
podrían tener varias causas. Primero, como se observó en el Capítulo II, en general los 
árboles jóvenes presentaron mayores incrementos radiales anuales (IRA) que los adultos y 
maduros, salvo en el grupo Bajo donde los adultos presentaron los mayores valores (Fig. 
2.36). Esto podría indicar que los árboles jóvenes destinan la mayor cantidad de sus 
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recursos al crecimiento, mientras que los adultos y maduros podrían destinar parte de los 
recursos disponibles a otras funciones como la reproducción y mantenimiento. También se 
observó que, a medida que aumenta la edad aumentan el diámetro y la altura de los 
árboles, es decir el tamaño en general (Fig. 2.20), lo que podría implicar que los árboles 
más viejos tengan que invertir más recursos en mantener las estructuras en detrimento del 
crecimiento (Donaldson et al., 2006). Segundo, se ha mencionado en numerosos estudios 
que los fotoasimilados almacenados durante el otoño son movilizados nuevamente en la 
primavera de inicio del crecimiento siguiente para formar el leño temprano (p. ej., Hansen 
& Beck, 1990; Hill et al., 1995; Robertson et al., 1997; Kagawa et al., 2006). Esto podría 
estar ocurriendo en los árboles adultos y maduros de A. araucana. De esta manera, los 
recursos almacenados durante el otoño previo al año de formación del anillo serían 
utilizados para la formación del leño en el año siguiente, mientras que los recursos 
disponibles durante la temporada de crecimiento podrían destinarse a otras funciones, 
como la reproducción o el mantenimiento, como se mencionó previamente. Este proceso 
podría verse acentuado en árboles más viejos, ya que el esfuerzo reproductivo en los 
árboles aumenta sustancialmente con la edad, paralelamente con un aumento del tamaño 
de la copa y el número de brotes potencialmente reproductivos (Silvertown et al., 2001). 
Una tercera causa de las tendencias observadas en las respuestas de A. araucana según la 
edad, podría asociarse a las diferencias en el sistema radical. Rozas et al. (2009) afirmaron 
que el sistema de raíces más desarrollado y eficiente de los árboles de Juniperus thurifera 
de mayor edad podría explicar, en parte, la menor sensibilidad de estos individuos al 
déficit hídrico del verano del período de crecimiento corriente. De esta manera, los árboles 
más viejos serían menos sensibles a las variaciones climáticas durante la temporada de 
crecimiento ya que un sistema de raíces más extenso les permitiría explorar diversas 
condiciones edáficas, favoreciendo el acceso a mayor diversidad y cantidad de recursos 
comparado con los árboles más jóvenes y con menor desarrollo radical (Krämer et al., 
1996). 
Recientemente se han reconocido los efectos de factores ontogenéticos, como la edad y el 
tamaño, en la respuesta de los árboles al ambiente (Bond, 2000; McDowell et al., 2011; 
Hinckley et al., 2011), pero los estudios sobre la influencia de la edad en las relaciones del 
crecimiento con el clima son todavía escasos y sus resultados muy diversos. Algunos 
estudios revelaron que la relación del crecimiento con el clima no se vio afectada por la 
edad de los árboles (p. ej., Fritts, 1976; Colenutt & Luckman, 1991; Li et al., 2012) o se 
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encontró levemente influenciada (p. ej., Esper et al., 2008); otros informaron que la 
sensibilidad al clima es mayor en árboles adultos o maduros (p. ej., Szeicz & MacDonald, 
1993; Carrer & Urbinati, 2004), mientras que otros trabajos informaron una mayor 
sensibilidad de los árboles juveniles a las condiciones climáticas comparado con los 
maduros o adultos (p. ej., Rozas et al., 2009; Vieira et al., 2009; Wu et al., 2013; Navarro-
Cerrillo et al., 2014; Hadad & Roig, 2016). A pesar de la diversidad de respuesta 
encontradas para distintas especies y regiones, los resultados encontrados en este trabajo 
concuerdan con los informados por Hadad et al. (2015) para bosques de A. araucana de 
sitios xéricos creciendo en el norte de Patagonia. Por otro lado, los resultados observados 
en la relación del crecimiento al clima en función del sexo, también fueron similares a los 
informados para los mismos bosques xéricos (Hadad & Roig, 2016). Esto indicaría un 
comportamiento regional de las respuestas de la especie al clima en función de la edad y el 
sexo de los individuos a pesar de las grandes diferencias ambientales que ocurren a lo 
largo del gradiente de precipitación y de altitud presente en la región. En función de esto, 
podría sostenerse que la relación del crecimiento de A. araucana con el clima en el norte 
de Patagonia, también está fuertemente regulada por factores propios de la especie, por 
ejemplo genéticos. 
3.5.3 Respuesta del crecimiento al clima a nivel regional 
Las características altitudinales y fisiográficas de los ecosistemas de montaña son factores 
de gran importancia que afectan la variación del clima, la distribución de la vegetación y 
las condiciones edáficas (Gao et al., 2013). En este sentido, el estudio de las variaciones 
del crecimiento de los árboles y sus respuestas al clima a lo largo de gradientes 
altitudinales es relevante para evaluar y predecir la respuesta de las especies y de los 
bosques a los cambios climáticos futuros (Liang et al., 2010). Numerosos trabajos han 
evaluado la influencia de la altitud en las respuestas del crecimiento, pero los resultados 
han sido muy diversos en función de las especies y las regiones. 
En este Capítulo, se analizó la respuesta del crecimiento al clima de A. araucana de sitios 
mésicos creciendo en un gradiente de altitud. La relación del crecimiento con la 
temperatura mostró que tanto los árboles del grupo Alto (altitud media: 1626 msnm) como 
los del grupo Bajo (altitud media: 1262 msnm) se vieron negativa y significativamente 
afectados por las temperaturas de verano y principios de otoño del período previo de 
crecimiento (Fig. 3.11). Ambos grupos también mostraron correlaciones negativas y 
significativas con el mes de junio, pero el grupo Alto mostró mayor sensibilidad a esta 
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variable en los meses de invierno (junio y julio). La influencia de las temperaturas de 
invierno en el crecimiento radial de los árboles ha sido sugerida en otros estudios (p. ej., 
Jacoby & D'Arrigo 1989; Grace & Norton 1990). En este sentido, las altas temperaturas 
durante los meses de invierno pueden significar menor precipitación nívea y/o pueden 
inducir pérdida temprana de la cobertura nívea causando déficit hídrico en el suelo a 
comienzos de la temporada de crecimiento. Por otro lado, pueden inducir aumentos en las 
tasas de respiración y como consecuencia pérdida de los carbohidratos almacenados 
necesarios para el crecimiento de la temporada siguiente (Gao et al., 2010). Estos procesos 
podrían ser la causa de las correlaciones negativas observadas entre el crecimiento de A. 
araucana y las temperaturas de invierno, con mayor influencia en los sitios de altitud. 
Resultados similares han sido observados por Mundo et al. (2012a) para sitios de A. 
araucana de altitud, no así en los situados en bajas elevaciones y de condiciones más 
xéricas. Por otro lado, el crecimiento de los árboles del grupo Bajo se encontró más 
negativamente influenciado por las temperaturas de la temporada de crecimiento, 
particularmente durante los meses de setiembre a diciembre, mientras que el grupo Alto no 
mostró respuestas significativas a la temperatura durante este período. En este sentido, se 
ha sugerido que a mayores altitudes, temperaturas más cálidas durante la estación de 
crecimiento podrían favorecer la tasa fotosintética de los árboles y alargar la estación de 
activo crecimiento vegetal (Srur et al., 2008; Way & Oren, 2010). De esta manera, los 
árboles de A. araucana de los sitios más altos podrían, en parte, beneficiarse de las 
condiciones más cálidas durante la primavera de crecimiento, o al menos no verse 
negativamente influenciados en su crecimiento. Esto podría contribuir también a la 
tendencia positiva observada en el incremento de área basal (IAB) del grupo Alto durante 
el último siglo, que se analizó en el Capítulo anterior (Fig. 2.32). Por otro lado, los árboles 
del grupo Bajo mostraron mayor sensibilidad a las precipitaciones de inicio del período de 
crecimiento (setiembre y octubre) (Fig. 3.12). Se ha mencionado que el crecimiento en 
zonas de baja elevación y en el límite inferior del bosque está principalmente influenciado 
por la precipitación (p. ej., Srur et al., 2008). De esta manera, el crecimiento de A. 
araucana de los sitios de baja elevación podría estar principalmente controlado por las 
condiciones de humedad. Así, altas temperaturas durante el período de activo crecimiento 
vegetal induciría mayores condiciones de estrés hídrico en los árboles, mientras que las 
precipitaciones de inicio del período favorecerían significativamente el crecimiento de los 
mismos. Respuestas similares fueron informadas por Mundo et al. (2012a) para bosques 
de A. araucana a lo largo de un gradiente altitudinal y por Hadad (2013) para bosques 
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xéricos. Por otro lado, la relación positiva entre la precipitación del mes de enero del 
período de crecimiento previo y el crecimiento de los dos grupos, podría estar relacionada 
con la acumulación de reservas más que con un efecto directo en el balance hídrico del 
suelo en la temporada de crecimiento siguiente (Suárez et al., 2015). En cambio, las 
correlaciones negativas durante los meses de noviembre y marzo del período previo 
podrían deberse a una reducción de las tasas de fotosíntesis como consecuencia de la 
menor radiación recibida por las condiciones de nubosidad que implican las 
precipitaciones, y en consecuencia menor acumulación de carbohidratos para el 
crecimiento siguiente. 
Por otro lado, el grupo Alto mostró más sensibilidad al índice El Niño 3.4 y a la 
temperatura superficial del mar Pacífico (SST) que el grupo Bajo, a lo largo de todo el 
período de comparación (Fig. 3.15 y 3.16). Como se mencionó anteriormente, valores 
positivos y altos de estas variables climáticas reflejan la ocurrencia de temperaturas 
superiores a la media en el norte de Patagonia (Garreaud et al., 2009). Se observó que 
durante el período de crecimiento previo ambos grupos mostraron respuestas similares al 
índice El Niño, mientras que el grupo Alto se vio también afectado durante el invierno y el 
inicio de la temporada de crecimiento (Fig. 3.14). Estas respuestas condicen con las 
correlaciones observadas entre el crecimiento y la temperatura media en ambos grupos, 
donde el grupo Alto mostró a su vez, mayor sensibilidad a las temperaturas de invierno. 
Contrariamente, no se observaron respuestas significativas del grupo Bajo al índice El 
Niño durante el período de crecimiento actual, mientras que el grupo Alto presentó 
coeficientes negativos y significativos. La relación del crecimiento con el índice SAM 
mostró influencias negativas durante los meses de agosto, enero y marzo del período 
corriente de crecimiento, y la intensidad de respuesta entre ambos grupos altitudinales 
fueron similares (Fig. 3.14). Esto indicaría que las condiciones más secas inducidas por las 
fases positivas del fenómeno SAM afectaron negativamente el crecimiento de A. araucana 
de sitios mésicos a nivel regional. Respuestas similares a estos índices climáticos han sido 
encontradas para otros bosques de A. araucana del norte de Patagonia (p. ej., Mundo et al., 
2012a; Hadad, 2013; Juaneda, 2017) y para otras especies de la región (p. ej., Suárez et al., 
2015). 
A lo largo del último siglo, se han observado grandes variaciones en las variables 
climáticas y sus principales forzantes en la región de Patagonia. Durante las últimas 
décadas se ha registrado una tendencia positiva en la ocurrencia del fenómeno SAM, y se 
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ha demostrado que esta tendencia no tiene precedentes, al menos, en los últimos 600 años 
(Villalba et al., 2012). Por otro lado, se han informado aumentos constantes de la 
temperatura y disminución de la precipitación a lo largo del último siglo en el sector de 
Patagonia norte (Mundo et al., 2012a). Estas tendencias, junto con las predicciones de 
intensificación del cambio climático que producirían aún mayores reducciones de las 
precipitaciones en el sector de Patagonia norte (IPCC, 2007), generan un escenario donde 
las condiciones de estrés para el crecimiento de los árboles y el desarrollo de los bosques 
se intensifican. En este sentido, dada la estrecha relación observada entre las variaciones 
climáticas y el crecimiento radial de A. araucana, se espera que el crecimiento y dinámica 
de estos bosques se vean significativamente influenciados por los futuros cambios en 
clima. 
En el presente capítulo se observó que el crecimiento radial de A. araucana de ambientes 
mésicos está fuertemente influenciado por variables climáticas como la temperatura y la 
precipitación, y por forzantes climáticos como el fenómeno El Niño-Oscilación del Sur y 
el fenómeno SAM. A su vez, los árboles tienen diferentes niveles y tiempos de respuesta 
al clima dependiendo de factores como la edad y el sexo de los individuos, mientras que 
factores como la altitud también modulan la dirección e intensidad de respuesta de los 
árboles a las variaciones ambientales. Así, los individuos indiferenciados sexualmente 
mostraron, en general, mayor sensibilidad a las variaciones climáticas durante la 
temporada de activo crecimiento vegetal, mientras que los femeninos mostraron una 
tendencia a ser más sensibles a la variabilidad del clima durante el período de crecimiento 
previo, y los masculinos durante los meses de invierno y la temporada de crecimiento 
actual. También se observaron diferentes intensidades de respuesta dependiendo de la 
altitud donde crecen los árboles. En este sentido, el crecimiento radial de los árboles del 
grupo Alto pareciera estar principalmente influenciado por la temperatura, mientras que el 
crecimiento de los del grupo Bajo estaría mayormente controlado por las condiciones de 
humedad. De esta manera, la respuesta del crecimiento radial de los árboles de A. 
araucana al clima se presentó como una variable multifactorial. Finalmente, dado el actual 
escenario de cambio en el clima registrado en Patagonia y sus proyecciones a futuro, y 
considerando la variedad de factores que afectan el crecimiento radial de A. araucana, es 
posible que los bosques de Araucaria se vean fuertemente afectados en su desarrollo y 
dinámica en un futuro próximo. 




Análisis de la EiUA de A. araucana 
según la edad y las condiciones 




4.1.1 Isótopos estables en anillos de crecimiento 
Como se mencionó en el Capítulo I, los análisis de las proporciones de isótopos estables 
en la materia orgánica de los árboles, principalmente en la celulosa de la pared celular en 
los tejidos que constituyen los anillos de crecimiento, permiten ampliar el conocimiento 
acerca de cómo el medio ambiente o la variabilidad de los factores climáticos inciden en 
su formación (McCarroll & Loader, 2004). Esto abre un campo por demás extenso para 
realizar estudios ecofisiológicos relacionados, particularmente, con la respuesta de las 
plantas ante diferentes condiciones de crecimiento impulsadas por el actual cambio 
climático y el aumento de CO2 en la atmósfera. Una de las formas más comúnmente 
utilizadas para llevar a cabo este tipo de estudios es a través del análisis de las variaciones 
isotópicas registradas en los anillos de crecimiento de los árboles. El valor principal del 
registro isotópico en los anillos de crecimiento no se limita solo a la información referida a 
las condiciones del aire o agua en el pasado, sino que son sensibles bioindicadores de la 
forma en que los componentes del agua y del aire son modificados por los árboles en 
respuesta al ambiente en el que viven (McCarroll & Loader, 2004). Particularmente, el 
análisis de la relación 13C/12C (δ13C) permite estimar la Eficiencia intrínseca del Uso del 
Agua (EiUA) de los árboles, que se define como la cantidad de carbono asimilado por 
unidad de agua perdida (Ehleringer et al., 1993). Por otra parte, la relación entre la EiUA y 
el ambiente ofrece oportunidades para comprender e interpretar cómo la fisiología de los 
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árboles está actualmente influenciada por la variabilidad ambiental, validando estas 
observaciones en el pasado y proyectando las tendencias de las interacciones vegetación-
atmósfera en escenarios de cambio climático cercanos y futuros (Battipaglia et al., 2013; 
Silva & Anand, 2013). 
Muchas evidencias sostienen que el reciente aumento observado en la EiUA de los árboles 
se da en respuesta al aumento de la concentración de CO2 de la atmósfera (Ca), 
principalmente durante el siglo XX (p. ej., Bert et al., 1997; Duquesnay et al., 1998; Feng, 
1999; Saurer et al., 2014; Frank et al., 2015). Sin embargo, la influencia de la EiUA y el 
Ca en el crecimiento de los árboles aún no está claro, y la respuesta de cómo, dónde y 
cuándo esta relación varía sigue siendo inconclusa o al menos controversial. En este 
sentido, se han informado respuestas contrastantes para diferentes biomas, tipos de bosque 
y condiciones donde los árboles se desarrollan, lo que indica que la influencia de Ca en el 
crecimiento de los árboles y en la EiUA depende de las condiciones locales, de la 
ontogenia de los árboles o de una combinación de ambos factores (p. ej., Andreu-Hayles et 
al., 2011; Camarero et al., 2015). 
En relación a las condiciones del sitio, diferencias sustanciales en la EiUA y crecimiento 
de los árboles entre los sitios de una misma especie indican que las diferencias en la 
disponibilidad de agua del suelo, la humedad del aire, la temperatura, la densidad del 
bosque, entre otros, desempeñan un papel importante en las respuestas fisiológicas de las 
plantas al aumento del CO2 atmosférico (p. ej., Saurer et al., 1997; Arneth et al., 2002; 
Waterhouse et al., 2004). En cuanto a la ontogenia de los árboles, los cambios isotópicos 
en los anillos de crecimiento podrían estar relacionados a la edad de los individuos, 
independientemente de cualquier influencia ambiental a largo plazo (Bert et al., 1997; 
Bond, 2000; Körner, 2006). Se podría argumentar que estas diferentes respuestas de los 
árboles tienen un origen morfológico y fisiológico con ocurrencia durante la transición de 
la fase de crecimiento juvenil a una madura (Bond, 2000; Day et al., 2002). En este 
sentido, es posible evaluar cómo la edad y/o el tamaño del árbol pueden afectar los valores 
de δ13C y la respuesta de la EiUA (p. ej., Knapp & Soulé, 2011; Dorado Liñán et al., 2012; 
Linares & Camarero, 2012). 
Por otra parte, para predecir las posibles respuestas de los ecosistemas al aumento del CO2 
de la atmósfera, es fundamental comprender y cuantificar cómo los bosques han 
reaccionado en términos de sus relaciones de carbono y agua (Peñuelas et al., 2008), al 
menos durante el siglo XX (Saurer et al., 2004, 2014; Frank et al., 2015). Por este motivo, 
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resulta relevante diferenciar las respuestas de los árboles en relación a las condiciones del 
sitio (por ejemplo, sitios mésicos vs xéricos, bosques abiertos vs cerrados) y la ontogenia 
de los árboles (por ejemplo, árboles jóvenes vs árboles adultos, entre otros). 
4.1.2 Respuestas del crecimiento de A. araucana al ambiente 
Los bosques xéricos de A. araucana son bosques abiertos compuestos sólo por árboles de 
Araucaria entremezclados con un primer estrato vegetal de arbustos y gramíneas, 
correspondiente a la estepa patagónica (Golluscio et al., 1982; Schlichter & Laclau, 1998), 
creciendo en terreno rocoso con una matriz arenosa que proporciona un sustrato bien 
drenado. Este escenario particular sugiere condiciones ecológicas xéricas como lo 
demuestra el conjunto de plantas asociadas a la estepa que se encuentra en estos sitios 
(Roig, 1998; Hadad, 2013). Como se observó en el Capítulo II, el bosque mésico está 
compuesto por árboles de A. araucana que alcanzan el dosel superior, pero forman 
comunidades con otras especies arbóreas, principalmente con Nothofagus pumilio y 
Nothofagus antartica (Roig, 1998), con las que eventualmente pueden competir por 
recursos (Fajardo & González, 2009) (Fig. 4.1). 
Estudios recientes en bosques xéricos y fragmentados de A. araucana indican que los 
árboles jóvenes son más sensibles a las variaciones en la disponibilidad de agua en el suelo 
durante la temporada de crecimiento que los árboles adultos o maduros (Hadad et al., 
2015) y que los individuos femeninos parecen ser más sensibles a la temperatura del aire 
en superficie durante el período anterior de crecimiento (Hadad & Roig, 2016). Además, 
Mundo et al. (2012a) también informaron diferentes respuestas de los árboles al clima 
dependiendo de la elevación del sitio mientras que Muñoz et al. (2014) sugirieron 
diferentes respuestas de crecimiento de los árboles a la humedad del suelo a lo largo de un 
gradiente biofísico en el norte de la Patagonia. En base a ello, las respuestas de los árboles 
de A. araucana al clima dependen de muchos factores ontogenéticos y ambientales, y su 
estudio proporciona elementos importantes para analizar la reacción de los árboles frente 
al cambio climático y cómo esto afectaría la supervivencia y regeneración de los bosques. 
En este sentido, es relevante analizar los cambios en la EiUA dependiendo de la edad de 
los árboles y las condiciones del sitio donde se desarrollan los árboles de A. araucana, es 
decir en ambientes xéricos y mésicos. Esto permitirá comprender mejor qué individuos 
estarán más comprometidos en su crecimiento y desarrollo frente a futuros escenarios de 
cambio climático y, en consecuencia, cómo afectarán estas variaciones a la supervivencia 
de los bosques de Araucaria. 











Figura 4.1. Bosques de Araucaria araucana del norte de Patagonia argentina A) de 
condiciones secas o xéricas, B) de condiciones húmedas o mésicas. 
 
4.2 OBJETIVOS 
4.2.1 Objetivo General 
Analizar las variaciones en la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) de árboles 
adultos y maduros de A. araucana de sitios xéricos y mésicos, y relacionarlas a las 
variaciones ambientales experimentadas en el norte de Patagonia durante el siglo XX. 
4.2.2 Objetivos específicos 
 Analizar las variaciones en la tendencia de la EiUA durante los últimos 100 años 
 Determinar si existen diferencias en la EiUA dependiendo de la edad de los árboles 
 Determinar si existen diferencias en la EiUA dependiendo de las condiciones del sitio 
 Relacionar las respuestas de EiUA con el crecimiento radial de los árboles 
 Comparar la EiUA con datos climáticos instrumentales y valores históricos de 
concentración de CO2 y δ
13C atmosféricos 
 
4.3 MATERIALES Y MÉTODOS 
4.3.1 Sitios de estudio y datos meteorológicos 
Los sitios de estudio están ubicados en el área de distribución oriental de los bosques de A. 
araucana, en el norte de la Patagonia argentina. Se seleccionaron dos sitios de ambiente 
húmedo o mésico y dos de ambiente seco o xérico, es decir de los extremos del gradiente 
A B 
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de precipitación presente en la región de Patagonia norte (Villalba et al., 2003). Los sitios 
de bosques de A. araucana ubicados en condiciones mésicas fueron Caviahue (CV) y 
Rucachoroi (RC), y los de ambientes xéricos, fueron Río Agrio (RA) y Primeros Pinos 
(PP) (Fig. 2.2). Estos últimos sitios fueron seleccionados como áreas relevantes basadas en 
estudios dendrocronológicos previos (Hadad et al., 2015), mientras que los sitios mésicos 
corresponden a dos de los sitios considerados en la presente Tesis. La temporada de 
crecimiento para estas especies se extiende de setiembre a abril aproximadamente, período 
que presenta las condiciones más secas y cálidas del año (Fig. 4.2). Características 











Figura 4.2. Promedios mensuales de temperatura media (línea continua) y precipitación 
total (barra gris) de dos puntos grillados que representan ambientes mésicos y xéricos. Las 
áreas rayadas indican aproximadamente la temporada de crecimiento vegetal. Las barras 
de error corresponden a las desviaciones estándar. Datos de la grilla de datos 
meteorológicos CRU ST 2.1. 
 
Debido a la falta de registros meteorológicos largos, completos y bien distribuidos en la 
región (Scarpati et al., 2011), y a la necesidad de analizar los variaciones durante el último 
siglo, se utilizaron datos climáticos correspondientes a la grilla producida por el CRU TS 
2.1 con una resolución de 0,5° (Mitchell & Jones, 2005), que se extiende de 1901 hasta la 
actualidad. Se consideraron la temperatura media y máxima mensual, así como la 
precipitación mensual total para el período comprendido entre 1901 y 2014. Las 
coordenadas de los puntos de la grilla más cercanos a los sitios de estudio se muestran en 
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la Tabla 4.1. Para los sitios Caviahue y Río Agrio se consideró el mismo punto grillado 
debido a la proximidad de los mismos. 
 
Tabla 4.1. Ubicación y características de los sitios y puntos de la grilla del CRU 2.1 
  Sitios mésicos  Sitios xéricos 








Latitud (°)  37.85 S 39.22 S  38.89 S 37.83 S 
Longitud (°)  71.04 W 71.26 W  70.57 W 70.98 W 
Altitud (msnm)  1674 1303  1680 1594 
Pendiente (%)  9 31  0 0 
Exposición de ladera (°N)  140 235  plano plano 
Estructura forestal  Bosque cerrado Bosque cerrado  Bosque abierto Bosque abierto 
Punto de grilla CRU TS 2.1  38°S; 71°W 39°S; 71°W  39°S; 70.5°W 38°; 71°W 
 
4.3.2 Trabajo de campo, de laboratorio y análisis de isótopos 
Para este estudio, se consideraron árboles de A. araucana previamente analizados en 
estudios dendrocronológicos de sitios xéricos (Hadad et al., 2015) y de sitios mésicos 
considerados en esta Tesis. Para la selección de los árboles, se determinó la edad cambial 
de los mismos (posición del anillo de crecimiento en referencia a la médula) a la altura del 
pecho (1,3 m aproximadamente) contando el número de anillos entre la corteza y la 
médula. Para las series que no alcanzaron la médula (o que no la presentaban en la 
muestra), pero que contenían el arco interno cercano a la misma, el número de anillos 
faltantes se estimó siguiendo el método geométrico propuesto por Duncan (1989) 
explicado en la Sección 2.3.3. Posteriormente, y a fin de identificar posibles variaciones en 
la composición isotópica de la madera en diferentes edades, las clases de edad se 
determinaron siguiendo la metodología propuesta por Knapp y Soulé (2011). Así, la clase 
de edad madura fue determinada por aquellos árboles con anillos interiores anteriores a 
1750 d.C., correspondiente a árboles ≥ 264 años de edad (árboles maduros). El período 
joven se determinó por árboles con anillos interiores entre 1800 y 1850 d.C., que 
representan edades entre 164 y 214 años (árboles adultos). Las series con anillos interiores 
entre 1751 y 1799 d.C. no fueron incluidas en el análisis a fin de evitar la posibilidad de 
que los árboles que difieren en sus fechas interiores por sólo uno o pocos años se 
consideren en diferentes grupos de edad. Además, no se incluyeron las series con fechas 
interiores entre 1850 y 1900 d.C. para evitar los primeros 50 años de vida del árbol, 
período donde los anillos podrían mostrar un empobrecimiento en el contenido de 13C 
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debido al fenómeno denominado "efecto juvenil" (Francey & Farquhar, 1982; Francey et 
al., 1985). De esta manera, fue posible obtener series de anillos de árboles con diferencias 
consistentes en edad, pero evitando la porción de madera juvenil. Se seleccionaron 4 
árboles con buenos valores de intercorrelación por cada clase de edad y por sitio, 
alcanzando un total de 32 árboles (16 árboles de ambientes xéricos y 16 de ambientes 
mésicos). Se ha sugerido que para análisis isotópicos 4 árboles son suficientes para 
desarrollar una serie media representativa por sitio, ya que la intensidad de la señal común 
entre las series de isótopos es mayor que entre los anchos de anillos de crecimiento 
(Leavitt & Long, 1984; Robertson et al., 1997; Gagen et al., 2004). Así, el número de 
árboles por sitio empleados en este estudio excede significativamente las consideraciones 
anteriores, lo que supone una información más robusta sobre la variabilidad isotópica en 
cada sitio considerado. Cabe mencionar que las clases de edad determinadas en este 
Capítulo no coinciden exactamente con las determinadas previamente en el Capítulo II, ya 
que por razones metodológicas propias de los análisis de isótopos estables de carbono en 
anillos de crecimiento, como se explicó previamente, no fue posible trabajar con los 
mismos períodos de edad. De todas maneras, las edades de las clases adulta (164-214 
años) y madura (≥ 264 años) del presente Capítulo se asemejan a las clases adulta (150-
270 años) y madura (> 270 años) de los capítulos anteriores. 
Luego de la selección de los árboles, en el campo se tomaron de 3 a 4 muestras a la altura 
del pecho de cada árbol seleccionado mediante las facilidades de un barreno de 
incrementos de 5 mm de diámetro. Las muestras se colocaron sobre un soporte especial y 
fueron delicadamente pulidas para lograr una perfecta identificación anatómica del límite 
entre los anillos de crecimiento. Posteriormente, los anillos de crecimiento fueron 
identificados visualmente y datados según protocolos dendrocronológicos tradicionales 
(Stokes & Smiley, 1968). Luego, la calidad de la datación fue controlada mediante 
comparaciones entre los patrones de crecimiento de las series y entre éstas y cronologías 
desarrolladas anteriormente para los mismos sitios. Aquellas muestras que presentaron 
límites entre anillos de crecimiento más claros y definidos y no presentaron madera de 
compresión u otra anomalía, fueron finalmente seleccionadas para el análisis de isótopos. 
Para el período entre 1900 y 2014 se analizaron segmentos de madera de 5 anillos de 
crecimiento (pentadas). Estas pentadas se separaron manualmente bajo lupa usando un 
bisturí, controlando la exacta separación del leño temprano y tardío entre los anillos 
sucesivos. Cada pentada fue analizada por separado. La α-celulosa de la madera fue 
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extraída de cada una de las pentadas para evitar las variaciones isotópicas causadas por 
contenidos variables de fracciones estructurales (lignina, hemicelulosas) de la pared 
celular y otras no estructurales (resinas o residuo salino, comúnmente llamados 
extractivos; Pereira et al., 2003). Genéricamente, el término madera contempla el conjunto 
de componentes estructurales y no estructurales. La α-celulosa es un polisacárido 
compuesto de largas cadenas de β(1,4) de unidades unidas de D-glucosa. En el concepto 
global de la celulosa de la madera, dos distinciones se reconocen: α-celulosa y 
hemicelulosa, la que se compone de β-celulosa y -celulosa. De los dos tipos de celulosa, 
la α-celulosa tiene el mayor grado de polimerización y es la más estable, además de ser el 
mayor componente en la madera (Fenge & Wegener, 1989). Por ello se la seleccionó en 
este trabajo para los estudios de composición isotópica en la madera. Para aislar la α-
celulosa se empleó un proceso de digestión que involucra soluciones de hidróxido de sodio 
y clorito de sodio acidificado con ácido acético, los cuales eliminan los contenidos 
estructurales y no estructurales diferentes a la celulosa (Loader et al., 1997). Este proceso 
corresponde a metodologías estándar utilizadas en madera (Wieloch et al., 2011; Schollaen 
et al., 2015). A continuación, las microfibrillas de celulosa, y entre ellas, las de α-celulosa, 
fueron homogeneizadas con un dispositivo ultrasónico y luego se liofilizaron. Efectuado 
este proceso, fueron pesados con balanza de alta precisión entre 180 y 220 microgramos 
de material correspondiente a cada pentada, lo que posteriormente fue envasado en 
pequeñas cápsulas de estaño. Las mediciones de isótopos se realizaron en un 
espectrómetro de masas. Las composiciones isotópicas de los anillos de crecimiento se 
expresaron en relación al contenido 13C/12C del material de referencia estándar conocido 
como Vienna Pee-Dee Belemnite (V-PDB) (Coplen, 1996) y se expresaron en notación 
delta (δ) en por mil (‰). Se analizaron además dos estándares analíticos (celulosa, δ13C = 
-23,03‰; grafito, δ13C = -21,36‰) cada 10 muestras para determinar la precisión de los 
análisis, que fue de 0,12 ‰. 
4.3.3. Cálculos de Δ13C, Ci y EiUA 
Durante el proceso de fijación de carbono en las plantas, algunos fraccionamientos 
asociados con procesos físicos y enzimáticos inducen a que la materia orgánica quede 
empobrecida en 13C en comparación con los contenidos de este isótopo en la atmósfera 
terrestre. Modelos de discriminación isotópica del carbono (Δ13C) propuestos por Farquhar 
et al. (1982, 1989) muestran que el Δ13C está relacionado con la concentración de CO2 
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intercelular (Ci) y con la concentración atmosférica de CO2 (Ca), como se define en la 
siguiente ecuación: 
Δ13C (‰) = a + (b - a) (Ci / Ca) (Ecuación 4.1) 
donde "a" es la discriminación contra el 13CO2 durante la difusión de CO2 a través de los 
estomas (4,4 ‰) y "b" es la discriminación contra el 13CO2 asociada con la carboxilación 
(27 ‰). 
Luego, mediante la ecuación propuesta por Francey y Farquhar (1982), se determinó la 
concentración intercelular de CO2 (Ci) (μmol.mol
-1) como sigue: 
Ci = Ca [(δ13Cárbol - δ13Catm + a) / (a - b)] (Ecuación 4.2) 
donde δ13Cárbol y δ
13Catm es la relación isotópica de los árboles y la atmósfera, 
respectivamente. 
Finalmente, la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA), que se define como la 
relación entre la tasa de asimilación neta (A) y la conductancia estomática al vapor de agua 
(g) (Ehleringer, 1993), se calculó mediante la siguiente ecuación: 
EiUA = Ca (1 - (Ci / Ca)) 0,625 (Ecuación 4.3) 
El resultado de esta ecuación expresa los valores en μmol.mol-1 (McCarroll & Loader, 
2004). 
Los valores de δ13Catm y Ca se obtuvieron de McCarroll y Loader (2004) para el período 
1900-2003 y del sitio web Scripps CO2 (http://scrippsco2.ucsd.edu/) para el período 2004-
2014. 
4.3.4 Cronologías de ancho de anillos de crecimiento 
Se desarrollaron previamente ocho cronologías de ancho de anillos de crecimiento (una 
por cada sitio y por cada clase de edad) incluyendo todos los árboles correspondientes a la 
clase de edad madura (≥ 264 años) y adulta (≤ 214 años). Las mediciones de ancho de 
anillos de crecimiento se convirtieron en incrementos de área basal (IAB) mediante el 
empleo de la misma ecuación mencionada en la Sección 2.3.5.2 del Capítulo II. Las 
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Tabla 4.2. Características de las cronologías de incremento de área basal (IAB) de 
Araucaria araucana. 
ICS: Intercorrelación de las series, EPS: Expressed Population Signal, CV: Caviahue, RC: Rucachoroi, PP: 
Primeros Pinos, RA: Río Agrio  
 
4.3.5 Escenarios teóricos de EiUA 
Bajo los tres escenarios teóricos propuestos por Saurer et al. (2004), que reflejan las 
diferentes respuestas de intercambio de gas de los árboles, se calcularon las tendencias 
temporales de la Eficiencia intínseca del Uso del Agua (EiUA). Los diferentes escenarios 
difieren principalmente en el grado en que el aumento en la concentración intercelular de 
CO2 (Ci) sigue al aumento en la concentración atmosférica de CO2 (Ca), reflejando así la 
respuesta más activa o pasiva de los árboles al aumento de la concentración de CO2 en la 
atmósfera. En el escenario 1, Ci permanece constante a lo largo del tiempo  (Ci = 
constante) y consecuentemente la relación Ci/Ca disminuye y la EiUA aumenta. En el 
escenario 2, Ci aumenta proporcionalmente a Ca (Ci/Ca = constante) y la EiUA también 
aumenta pero más lentamente que en el escenario 1. Finalmente, en el escenario 3, Ci 
aumenta a la misma velocidad que Ca (Ca-Ci = constante) y la EiUA permanece constante 
a lo largo del tiempo. Los valores de Ca se tomaron de la bibliografía y de la web como se 
explicó anteriormente, mientras que el nivel de partida para Ci en todos los escenarios fue 
el primer valor de Ci de cada cronología de Ci correspondiente al período 1900-1904. 
Estos escenarios se utilizaron como una guía para interpretar la respuesta de los árboles al 
aumento de Ca en diferentes clases de edad y condiciones de sitio. 
4.3.6 Análisis estadísticos 
Las tendencias en los valores de δ13C, Δ13C, Ci, EiUA, IAB, Ca y variables climáticas 
durante el siglo XX se analizaron mediante la prueba de tendencia no paramétrica de 
Mann-Kendall utilizando la función mkTrend del paquete de R “fume” (Santander 
Meteorology group, 2012). También se determinó la pendiente de Sen (Sen, 1968) de las 





































ICS 0,481 0,501 0,552 0,552  0,534 0,523 0,427 0,436 
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tendencias. Además, con el fin identificar un posible cambio en la tendencia central de las 
series a lo largo del tiempo, se realizó la prueba no paramétrica de Pettitt (Pettitt, 1979). 
Estos métodos se explican en detalle en la Sección 2.3.6 del Capítulo II. Además, para 
aquellas series que presentaron un punto de cambio en la tendencia central, se calculó la 
diferencia entre las dos pendientes de Sen después y antes del punto de cambio para 
determinar la magnitud del cambio en la tendencia. 
Por otra parte, para comparar las respuestas de los árboles al incremento de Ca entre los 
diferentes sitios y clases de edad se utilizó la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis, y 
las diferencias se probaron mediante la prueba post-hoc de Dunn. Por otra parte, los 
valores de δ13C, Δ13C, Ci y la EiUA entre las clases de edad en cada uno de los sitios y los 
valores de δ13C entre ambientes mésicos y xéricos fueron analizados usando correlaciones 
de Pearson. 
Las relaciones entre EiUA, Δ13C, incremento de ára basal (IAB), Ca y temperatura máxima 
de verano (de noviembre a enero) se analizaron mediante regresiones lineales simples. Las 
temperaturas máximas de verano, los valores de Ca y de IAB se promediaron en períodos 
de 5 años durante el último siglo para compararlos con los valores de EiUA. Todos los 




4.4.1 Variaciones en variables climáticas 
Para el período 1901-2013, el sitio xérico Primeros Pinos presentó extremos de 
precipitación anual total entre 352 y 929 mm y un valor medio de 598 ± 138 mm (media ± 
Desviación Estándar, DE). En el sitio mésico Rucachoroi, la precipitación anual total varió 
entre 506 y 1323 mm y presentó una media de 877 ± 179 mm. Por otro lado, y debido a 
que el mismo punto grillado se consideró para Caviahue y Río Agrio, como se explicó 
anteriormente, ambos sitios presentaron una precipitación anual total entre 393 y 1042 mm 
y un valor medio de 714 ± 157 mm. Además, la temperatura media anual varió entre 7,2 y 
9,4 °C con una media de 8,3 ± 0,4 °C durante el mismo período para el sitio Primeros 
Pinos. Para Rucachoroi, la temperatura media anual mínima y máxima registrada fue de 
6,8 y 9,1 °C, respectivamente, y presentó una media de 7,9 ± 0,5 °C. Para los sitios 
Caviahue y Río Agrio, los valores variaron entre 7,4 y 9,8 °C y la media fue de 8,6 ± 0,4 
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°C. En consecuencia, Primeros Pinos y Rucachoroi parecerían ser los sitios más secos y 
húmedos, respectivamente, mientras que Caviahue y Río Agrio fueron los más cálidos y 
Rucachoroi el más frío. Esto concuerda con la ubicación geográfica de cada sitio en 
relación al gradiente topoclimático cordillera-estepa (Fig. 2.2). 
La prueba de tendencias de Mann-Kendall mostró una tendencia creciente en la 
temperatura media anual durante el siglo XX en todos los sitios, mientras que sólo en 
Primeros Pinos esta tendencia fue significativa (pendiente = 0,058, p-valor = 0,03). Sin 
embargo, al considerar los registros de temperatura máxima anual todos los sitios 
mostraron incrementos significativos, siendo este aumento mayor en Primeros Pinos 
(pendiente = 0,007, p-valor = 0,02) comparado con Rucachoroi (pendiente = 0,006, p-
valor = 0,04) y Caviahue y Río Agrio (pendiente = 0,005, p-valor = 0,04). Por otra parte, 
al analizar la temperatura máxima de verano (de noviembre a enero, período que 
corresponde ampliamente a la estación de crecimiento vegetal) se observó que para todos 
los sitios el incremento en la tendencia fue mayor que el incremento experimentado por la 
temperatura máxima anual (Fig. 4.3). A diferencia de las tendencias observadas en la 
temperatura, la precipitación total anual no evidenció tendencias significativas durante el 












Figura 4.3. Temperatura máxima media mensual de verano (de noviembre a enero, 
período que corresponde a la estación de crecimiento) durante el último siglo para los 
sitios Primeros Pinos (PP), Caviahue (CV), Río Agrio (RA) y Rucachoroi (RC). Se 
muestran las pendientes de Sen (línea continua) y p-valores después de la prueba de 
tendencia de Mann-Kendall. 
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4.4.2 Variaciones temporales en δ13C, ∆13C, Ci, EiUA e IAB 
La Figura 4.4 muestra que los valores de δ13C, Δ13C, Ci y EiUA experimentaron tendencias 
similares en ambas clases de edad en cualquiera de los sitios considerados durante los 
últimos cien años, aunque los valores difirieron entre ellos. El δ13C en los anillos de los 
árboles disminuyó de acuerdo con los cambios observados en la curva δ13Catm. Además, la 
concentración de CO2 dentro de las células (Ci) aumentó significativamente, aunque este 
aumento fue menor que el aumento en la concentración atmosférica de CO2 (Ca), 
principalmente durante la segunda mitad del siglo pasado. La EiUA aumentó notoriamente 
en ambas clases de edad en todos los sitios (Fig. 4.4). Los resultados de los análisis de 
tendencias en la Tabla 4.3 mostraron que δ13C en los anillos de crecimiento presentaron 
disminuciones significativas a lo largo del tiempo, mientras que Ci y la EiUA, presentaron 
tendencias positivas y significativas en todas las clases de edad y sitios. La EiUA aumentó 
un 32,7%, 27,7%, 33,9% y 29,9% entre 1900 y 2014 para árboles adultos de Caviahue, 
Rucachoroi, Río Agrio y Primeros Pinos, respectivamente, mientras que en el mismo 
período los árboles maduros de los mismos sitios presentaron incrementos del 34,3 %, 
41,4%, 33,4% y 32,9%, respectivamente. Estos aumentos fueron cercanos a la magnitud 
en el aumento en Ca que fue del 32,5%, mostrando una respuesta activa de los árboles a un 
mayor contenido de CO2 disponible en la atmósfera. Además, el Δ
13C (discriminación de 
13C) presentó tendencias negativas tanto en árboles adultos como maduros en los dos sitios 
de condiciones mésicas, siendo no significativa en el caso de árboles adultos del sitio 
Rucachoroi (Tabla 4.3). Las tendencias de Δ13C para los sitios xéricos fueron positivas 
pero no significativas para ambas clases de edad de Primeros Pinos y árboles maduros de 
Río Agrio mientras que los árboles adultos de Río Agrio mostraron una disminución 
significativa. Por otro lado, al analizar las variaciones del incremento de área basal (IAB) 
durante el siglo pasado, los árboles adultos de todos los sitios experimentaron tendencias 
positivas y significativas. Los árboles maduros de Caviahue, Rucachoroi y Primeros Pinos 
mostraron tendencias negativas pero sólo significativas en Rucachoroi, mientras que el 
incremento de área basal (IAB) de los árboles adultos de Río Agrio aumentó 
significativamente (Tabla 4.3, Fig. 4.5 y 4.6). Las variables atmosféricas δ13Catm y Ca 
también presentaron tendencia negativa (tau = -1, p-valor < 0,0001, pendiente de Sen = -
0,07) y positiva (tau = 1, p-valor < 0,0001, pendiente Sen = 3,61), respectivamente (Fig. 
4.4). 
 





Figura 4.4. Variaciones en los valores de δ13C, Δ13C, concentración intercelular de CO2 
(Ci) y Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) de Araucaria araucana desde 1900 a 
2014, estimados para grupos de 5 años (pentadas). Las barras indican las desviaciones 
estándar. También se muestran las variaciones en δ13Catm y concentración atmosférica de 
CO2 (Ca) (líneas discontinuas, eje derecho) (Códigos de sitio: CV: Caviahue, RC: 
Rucachoroi, PP: Primeros Pinos, RA: Río Agrio). 
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Tabla 4.3. Resultados del análisis de tendencias basados en el test de Mann-Kendall para 
diferentes parámetros, expresados como valores negativos o positivos de tau que indican 
una tendencia decreciente o creciente, respectivamente. 
Parámetros 

















δ13C tau -0,59 -0,74 -0,61 -0,53  -0,88 -0,72 -0,73 -0,76 
 Z -3,91 -4,91 -2,56 -2,53  -5,86 -3,52 -3,45 -5,07 
 Pendiente de Sen -0,05*** -0,04*** -0,07* -0,05**  -0,09*** -0,09*** -0,06*** -0,09*** 
∆13C tau -0,35 -0,49 -0,15 -0,46  0,28 0,08 -0,23 0,24 
 Z -2,32 -3,28 -1,00 -4,89  1,35 0,48 -2,62 1,21 
 Pendiente de Sen -0,02* -0,03** -0,01ns -0,03***  0,02ns 0,00ns -0,01** 0,02ns 
Ci tau 0,85 0,89 0,83 0,72  0,93 0,83 0,85 0,88 
 Z 3,39 4,16 3,37 3,07  4,42 4,36 3,42 4,39 
 Pendiente de Sen 1,38*** 1,26*** 1,81*** 1,53**  2,02*** 1,88*** 1,40*** 1,86*** 
EiUA tau 0,88 0,92 0,91 0,88  0,69 0,80 0,91 0,83 
 Z 3,70 3,51 3,81 3,51  2,65 3,1 3,90 3,45 
 Pendiente de Sen 1,54*** 1,53*** 1,21*** 1,46***  1,04** 1,35** 1,39*** 1,24*** 
IAB tau 0,82 -0,02 0,66 -0,33  0,51 -0,01 0,82 0,39 
 Z 12,44 -0,21 5,14 -3,14  2,67 -0,14 6,68 5,25 
 Pendiente de Sen 0,01*** -0,00ns 0,01*** -0,02**  0,13** -0,00ns 0,08*** 0,015*** 
Ci: concentración intercelular de CO2, EiUA: Eficiencia intrínseca del Uso del Agua, IAB: incremento de 
área basal, CV: Caviahue; RC: Rucachoroi; PP: Primeros Pinos; RA: Río Agrio  
Niveles de significancia: *, p < 0,05; **, p < 0,01; ***, p < 0,001; ns, no significativo 
 
Además, se observó que algunos parámetros han experimentado cambios en la tendencia 
durante los últimos cien años. La Tabla 4.4 muestra los puntos de cambio (años que 
representan la mitad de las pentadas) en los que la serie presentó un cambio significativo 
en la tendencia. Para las series de δ13C, Δ13C, Ci y EiUA estos puntos de cambio se 
registraron entre 1937 (pentada 1935-1939) y 1972 (pentada 1970-1974), ubicándose el 
67% de ellos entre 1952 (pentada 1950-1954) y 1962 (pentada 1960-1964). Este período 
coincidió con el punto de cambio experimentado por δ13Catm (p-valor < 0,001) y Ca (p-
valor < 0,001) en el año 1952 (pentada 1950-1954). 
Por otra parte, la diferencia entre las pendientes después y antes del año de cambio en las 
series de δ13C para cada clase de edad y sitio fueron de -0,146, -0,161, -0,129 y -0,01 para 
los árboles adultos de Caviahue, Rucachoroi, Río Agrio y Primeros Pinos, 
respectivamente, mientras que para los árboles maduros fueron de -0.082, -0.129, -0.067 y 
-0.102 para Caviahue, Rucachoroi, Río Agrio y Primeros Pinos, respectivamente. Estos 
valores están en el mismo rango que la diferencia en δ13Catm que fue de -0.118, excepto 
para los árboles adultos de Primeros Pinos y maduros de Caviahue y Río Agrio, que 
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presentaron valores mucho más bajos. De manera similar, la diferencia entre las 
pendientes en Ci fue de 1,593, 3,876, 2,488 y 1,133 para árboles adultos de Caviahue, 
Rucachoroi, Río Agrio y Primeros Pinos, respectivamente, mientras que para árboles 
maduros fueron de 1,817, 3,123, 1,638 y 2,402 para Caviahue, Rucachoroi, Río Agrio y 
Primeros Pinos, respectivamente. En todos los casos, las diferencias de pendiente en Ci 
fueron inferiores a 5,877, que es la diferencia observada en Ca. Las diferencias en la EiUA 
de árboles adultos y maduros fueron de 2,038 y 2,451 en Caviahue, de 0,884 y 1,77 en 
Rucachoroi, de 2,18 y 2,668 en Río Agrio, y de 2,811 y 2,495 en Primeros Pinos, 
respectivamente. Se observó que los árboles adultos presentaron diferencias menores que 
los árboles maduros, excepto en Primeros Pinos. 
 
Tabla 4.4. Punto de cambio (año que representa el centro de la pentada) basado en la 
prueba de Pettitt para los diferentes parámetros. 
Parámetros 

















δ13C K 102 130 130 120  130 126 132 132 
 Año (1967)* (1962)*** (1962)*** (1967)**  (1957)*** (1962)** (1962)*** (1952)*** 
∆13C K 106 118 82 114  88 48 76 82 
 Año (1972)** (1972)**  (1937)**      
Ci K 126 132 132 130  132 132 132 132 
Año (1942)** (1952)*** (1952)*** (1962)***  (1957)*** (1957)*** (1952)*** (1952)*** 
EiUA K 132 132 126 128  130 128 130 130 
 Año (1957)*** (1957)*** (1942)** (1947)***  (1952)*** (1947)*** (1962)*** (1962)*** 
IAB K 3128 686 2714 2166  2524 782 2832 1777 
 Año (1955)***  (1943)*** (1965)***  (1939)***  (1947)*** (1962)*** 
Ci: concentración intercelular de CO2, EiUA: Eficiencia intrínseca del Uso del Agua, IAB: incremento de 
área basal, CV: Caviahue; RC: Rucachoroi; PP: Primeros Pinos; RA: Río Agrio 
Niveles de significancia: *, p < 0,05; **, p < 0,01; ***, p < 0,001 
 
 
Por otro lado, el incremento de área basal (IAB) presentó diferentes puntos de cambio 
entre 1939 y 1965. En todos los casos, excepto en árboles maduros de Rucachoroi, la 
pendiente de la tendencia después del punto de cambio fue menor que antes. Además, para 
los árboles adultos de Primeros Pinos la pendiente pasó de 0,294 (p-valor < 0,0001) a -
0,029 (p-valor = 1279) y en árboles maduros de Río Agrio de 0,019 (p-valor = 0,0225) a -
0,004 (p-valor = 8301) mostrando un cambio de tendencia de positivo a negativo (Fig. 4.5 
y Fig. 4.6). A pesar que los árboles maduros de Rucachoroi mostraron una tendencia 
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positiva luego del punto de cambio, el crecimiento medio luego del punto de cambio fue 
menor que durante el período previo, lo que podría indicar una disminución en el 
crecimiento de los árboles durante la segunda mitad del siglo XX. Lo mismo podría estar 
sucediendo en árboles adultos de Primeros Pinos, donde se evidenció una tendencia 
negativa del crecimiento a partir de 1940 aproximadamente, a pesar que el crecimiento 
medio fue mayor que durante los primeras décadas del siglo pasado.  
 
Figura 4.5. Incrementos de área basal (IAB) de árboles adultos y maduros de Araucaria 
araucana en los sitios mésicos Rucachoroi (RC) y Caviahue (CV). Se muestran las 
tendencias antes y después del punto de cambio. Las líneas cortadas en la parte inferior de 
cada curva de IAB indican el tamaño muestral. 
 
Figura 4.6. Incrementos de área basal (IAB) de árboles adultos y maduros de Araucaria 
araucana de los sitios xéricos Primeros Pinos (PP) y Río Agrio (RA). Se muestran las 
tendencias antes y después del punto de cambio. Las líneas cortadas en la parte inferior de 
cada curva de IAB indican el tamaño muestral. 
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4.4.3 δ13C, ∆13C, Ci, EiUA e IAB entre sitios 
Aunque las tendencias mostradas para los diferentes parámetros fueron en general las 
mismas para ambas clases de edad y todos los sitios, la magnitud de los valores difirió 
entre ellos dependiendo de las condiciones del sitio. Las fluctuaciones de δ13C ocurrieron 
de forma sincrónica entre los dos sitios de condiciones xéricas y los dos de condiciones 
mésicas, y entre las dos condiciones ambientales entre sí, coherencia que fue confirmada 
por el análisis de correlación de Pearson de las series de δ13C medio (Fig. 4.7). En general, 
los sitios xéricos presentaron valores más altos de δ13C (menos negativos) que los mésicos, 
sin embargo, para cada condición ambiental, los sitios situados en latitudes más bajas 
(Caviahue y Río Agrio) presentaron mayor δ13C que los localizados en latitudes más altas 
(Rucachoroi y Primeros Pinos). Además, al analizar la magnitud de los diferentes 
parámetros, se observó que la condición mésica presentó valores menores de δ13C (-22,30 
± 0,81 ‰, media ± DE) que la xérica (-21,36 ± 0,85 ‰), siendo Ci mayor en la mésica 
(160,34 ± 16,29 μmol mol-1) que en la xérica (146,35 ± 16,19 μmol mol-1). Los valores de 
Δ13C fueron 15,47 ± 0,74 ‰ y 14,49 ± 0,68 ‰ en la condición mésica y xérica, 
respectivamente, mientras que la EiUA fue mayor en los sitios xéricos (113,32 ± 11,61 
μmol mol-1) que en los mésicos (104,57 ± 12,21 μmol mol-1). 
 
 
Figura 4.7. Correlaciones entre los valores medios de δ13C en madera de Araucaria 
araucana para los dos sitios de cada condición ambiental (CV vs RC y RA vs PP) y entre 
las dos condiciones de sitio (mésicas vs xéricas). La línea rayada representa la relación 
1:1. Se muestran los coeficientes de correlación de Pearson y los valores de p. (Códigos de 
sitio: CV: Caviahue, RC: Rucachoroi, RA: Río Agrio, PP: Primeros Pinos). 
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Por otra parte, en la Figura 4.4 se observó que la EiUA presentó más variación en los sitios 
mésicos que en los sitios xéricos a lo largo del tiempo, sobre todo durante la segunda 
mitad del siglo XX. En este sentido, la Figura 4.8 muestra que la desviación estándar de la 
EiUA permaneció relativamente constante hasta 1975 aproximadamente, año después del 
que aumentó significativamente en ambas condiciones, siendo tal aumento más fuerte en 
la condición mésica. Además, el incremento de área basal (IAB) también mostró valores 
más altos (9,05 ± 3,93 cm2) en la condición xérica que en la mésica (4,13 ± 3,47 cm2) para 
el período 1900-2013. La prueba de Kruskal-Wallis indicó que todos los parámetros 












Figura 4.8. Desviaciones estándar de la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua  (EiUA) de 
Araucaria araucana desde 1900 a 2014 de la condición mésica y xérica. Las líneas 
rayadas indican el valor medio de todo el período. Las flechas indican los años en los que 
se observó un cambio en la tendencia después de la prueba de Pettitt. 
 
Al analizar la diferencia entre los sitios se observó que todos los parámetros fueron 
estadísticamente diferentes para cada sitio, excepto para la EiUA (Fig. 4.9). En general, 
los sitios mésicos presentaron valores más altos de Δ13C y Ci que los xéricos, mientras que 
el δ13C, EiUA e incremento de área basal (IAB) fueron mayores en los ambientes xéricos 
que en los mésicos. Además, Río Agrio mostró la media más alta de la EiUA y δ13C y la 
media más baja de Δ13C y Ci, mientras que Rucachoroi mostró la media más baja de la 
EiUA y δ13C y la media más alta de Δ13C y Ci. El valor medio más alto del incremento de 
área basal (IAB) se observó en Primeros Pinos y el más bajo en Rucachoroi. 




Figura 4.9. Gráficos de cajas de los valores de δ13C, Δ13C, concentración intercelular de 
CO2 (Ci), Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) (período 1900-2014) e 
incremento de área basal (IAB) (período 1900-2013) de árboles de Araucaria araucana de 
los sitios Río Agrio (RA), Primeros Pinos (PP), Caviahue (CV) y Rucachoroi (RC). Letras 
diferentes indican diferencias significativas entre los sitios basadas en la prueba post-hoc 
de Dunn después del análisis de Kruskal-Wallis. 
 
4.4.4 δ13C, ∆13C, Ci y EiUA entre clases de edad 
Los coeficientes de correlación de Pearson indicaron que δ13C, Ci y la EiUA presentaron 
casi las mismas variaciones a lo largo del tiempo entre las dos clases de edad en cada sitio 
(Tabla 4.5), mientras que Δ13C sólo mostró una correlación significativa en el sitio 
Caviahue. Por otra parte, cuando se comparó la EiUA entre las clases de edad, se observó 
que los árboles adultos mostraron valores más bajos que los maduros en todos los sitios, 
excepto en Río Agrio donde no se observaron diferencias significativas entre las clases de 
edad (Fig. 4.10). Estos resultados indicaron que no hubo diferencias significativas en las 
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tendencias y variaciones entre las clases de edad en cada sitio de estudio, pero hubo 
diferencias en la magnitud de los valores. 
 
Tabla 4.5. Coeficientes de correlación de Pearson de diferentes parámetros entre las dos 
clases de edad (adultos vs maduros) de árboles de Araucaria araucana de cada sitio. 
Parámetros  
Sitios mésicos  Sitios xéricos 
CV RC  RA PP 
δ13C  0,91*** 0,86***  0,94*** 0,90*** 
∆13C  0,74*** 0,20 ns  0,38 ns 0,36 ns 
Ci  0,98*** 0,96***  0,98*** 0,96*** 
EiUA  0,99*** 0,97***  0,98*** 0,97*** 
Ci: Concentración intercelular de CO2, EiUA: Eficiencia intrínseca del Uso del Agua, CV: Caviahue, RC: 
Rucachoroi, RA: Río Agrio, PP: Primeros Pinos 





Figura 4.10. Gráficos de cajas de los valores de Eficiencia intrínseca del Uso del Agua 
(EiUA) de árboles de Araucaria araucana de diferentes clases de edad (adultos y 
maduros) de los sitios Río Agrio (RA), Primeros Pinos (PP), Caviahue (CV) y Rucachoroi 
(RC) para el período 1900-2014. Letras diferentes indican diferencias significativas entre 
las clases de edad basadas en la prueba post-hoc de Dunn después del análisis de Kruskal-
Wallis. 
 
4.4.5 Comparación entre escenarios teóricos y observados de EiUA 
Los tres posibles escenarios fueron estimados para ambas clases de edad y los cuatro sitios 
(Fig. 4.11). En todos los casos los valores de EiUA observados estuvieron más 
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estrechamente relacionados con el escenario 2, en el que la relación Ci/Ca permanece 
constante. Este escenario representa una activa respuesta de los árboles frente al aumento 
de Ca, con el consecuente aumento de la EiUA. 
 
 
Figura 4.11. Valores observados de Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) de 
árboles adultos (líneas grises) y árboles maduros (líneas negras) de Araucaria araucana de 
diferentes sitios. Debido al aumento de la concentración atmosférica de CO2 (Ca), se 
asumieron tres posibles escenarios para la regulación teórica del intercambio de gases en 
las plantas: (1) una concentración constante de CO2 intercelular (Ci), (2) una constante 
relación Ci/Ca y (3) una constante relación Ca-Ci. (Códigos de sitio: CV: Caviahue, RC: 
Rucachoroi, RA: Río Agrio, PP: Primeros Pinos). 
 
4.4.6 Relación entre EiUA, IAB, ∆13C, Ca y clima 
Las regresiones que relacionan la concentración de CO2 de la atmósfera (Ca) con el 
incremento de área basal (IAB) fueron positivas y significativas para los árboles adultos de 
los sitios mésicos y xéricos y para los árboles maduros de Río Agrio, mientras que para los 
árboles maduros de Rucachoroi la relación fue significativamente negativa. La relación 
entre Ca y la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) fue positiva y significativa 
para ambas clases de edad en todos los sitios (Tabla 4.6), lo que evidencia la fuerte 
influencia de Ca en las respuestas de EiUA. Por otra parte, cuando se relacionó la EiUA 
con el incremento de área basal (IAB), sólo los árboles adultos de los sitios mésicos y los 
árboles del sitio Río Agrio presentaron una relación positiva y significativa. Por el 
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contrario, los árboles maduros de Rucachoroi presentaron una relación negativa. Además, 
la temperatura máxima media de noviembre a enero (T Máx) se relacionó con el 
incremento de área basal (IAB) mostrando una relación positiva y significativa sólo para 
árboles adultos de todos los sitios. La discriminación de 13C (Δ13C) varió negativamente 
con la temperatura máxima media para todos los árboles de la condición mésica siendo la 
relación significativa sólo para los árboles maduros. En los sitios xéricos no hubo 
relaciones significativas entre estas variables. Además, cuando se relacionó la temperatura 
máxima con la EiUA, ambas clases de edad de los cuatro sitios presentaron una relación 
positiva y significativa (Tabla 4.6 y Fig. 4.12). Por otro lado, cuando se relacionó el Δ13C 
con la precipitación total del verano, no se observó relación significativa en ninguna clase 
de edad o sitios (p-valores > 0,05), aunque los sitios xéricos presentaron en todos los casos 
relaciones positivas (datos no mostrados). 
 
Tabla 4.6. Coeficientes de regresión de la relación entre diferentes variables. Las 
relaciones gráficas se presentan en Figura 4.12. 


















Ca/IAB a -4,40 6,26 -2,07 11,85  -12,06 9,46 -21,13 -0,67 
 b 0,02 0,01 0,01 -0,02  0,08 0,00 0,09 0,02 
 R2 0,87*** 0,03 ns 0,69*** 0,39**  0,19* 0,00 ns 0,77*** 0,39** 
Ca/EiUA a -14,73 -19,07 2,39 -18,85  1,06 1,44 -5,76 4,92 
 b 0,37 0,39 0,29 0,38  0,33 0,34 0,37 0,34 
 R2 0,97*** 0,98*** 0,95*** 0,97***  0,94*** 0,97*** 0,98*** 0,96*** 
EiUA/IAB a -3,53 7,17 -2,23 10,75  -0,88 8,93 -18,95 -0,07 
 b 0,04 0,01 0,03 -0,05  0,13 0,00 0,24 0,05 
 R2 0,82*** 0,02 ns 0,75*** 0,38**  0,05 ns 0,00 ns 0,76*** 0,31** 
T Máx/IAB a -16,78 5,77 -9,03 7,01  -110,38 0,99 -72,92 -8,93 
 b 0,82 0,14 0,49 -0,07  5,68 0,39 3,73 0,67 
 R2 0,48** 0,00 ns 0,45** 0,00 ns  0,34** 0,03 ns 0,36** 0,13 ns 
T Máx/∆13C a 20,34 20,57 18,24 25,06  12,86 15,99 17,49 11,33 
 b -0,23 -0,26 -0,10 -0,47  0,10 -0,07 -0,15 0,14 
 R2 0,14 ns 0,19*  0,05 ns 0,61***  0,03 ns 0,03 ns 0,12 ns 0,07 ns 
T Máx/EiUA a -178,54 -188,07 -115,48 -197,74  -129,82 -165,29 -173,77 -119,49 
b 13,06 13,65 10,34 14,72  11,00 12,87 13,27 10,77 
R2 0,28** 0,27* 0,31** 0,38**  0,28** 0,37** 0,29** 0,22* 
Ca: concentración atmosférica de CO2, EiUA: Eficiencia intrínseca del Uso del Agua, T Máx: Temperatura 
máxima media de verano, de noviembre a enero, IAB: incremento de área basal, ∆13C: discriminación de 
13C, CV: Caviahue, RC: Rucachoroi, RA: Río Agrio, PP: Primeros Pinos 
Niveles de significancia: *, p < 0,05; **, p < 0,01; ***, p < 0,001; ns, no significativo 
 




Figura 4.12. Relación entre Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA), Δ13C, 
incremento de área basal (IAB), concentración atmosférica de CO2 (Ca) y temperatura 
máxima media de verano (de noviembre a enero) (T Máx) correspondiente a árboles de 
Araucaria araucana adultos y maduros de los sitios Caviahue (CV), Rucachoroi (RC), Río 
Agrio (RA) y Primeros Pinos (PP). Los coeficientes de regresión se presentan en la Tabla 
4.6. 




4.5.1 Tendencias de largo plazo 
El crecimiento y la composición isotópica de muchas especies de árboles y las variables 
climáticas muestran tendencias considerables durante el último siglo. En la región 
patagónica, algunos estudios mostraron que la temperatura y la variabilidad de las 
precipitaciones aumentaron durante el siglo XX (Villalba et al., 1998; Villalba et al., 2003, 
Mundo et al., 2012a), aunque estos cambios pueden variar en magnitud dependiendo de 
las condiciones locales o regionales. En este Capítulo, el análisis de tendencias mostró que 
la temperatura máxima media anual de todos los sitios considerados aumentó 
significativamente durante el último siglo, siendo estos aumentos más fuertes cuando se 
consideraron sólo las temperaturas máximas de verano (noviembre a enero), período que 
representa parte de la temporada de crecimiento vegetal en el hemisferio sur. Aunque las 
precipitaciones no mostraron ninguna tendencia significativa durante el siglo pasado para 
ninguno de los sitios considerados, las predicciones del cambio climático incluyen un 
aumento de la temperatura y una disminución de la precipitación en latitudes templadas 
durante los próximos 50 años (IPCC, 2007; Scarpati et al., 2011). Scarpati et al. (2011) 
también informaron que las precipitaciones mensuales acumuladas en el noroeste de la 
Patagonia presentaron tendencias negativas durante los meses cálidos del verano desde 
1960, aproximadamente, lo que seguramente influye en la disponibilidad de agua en el 
suelo aumentando el déficit hídrico del mismo. Mundo et al. (2012a) también observaron 
tendencias negativas en la precipitación, aunque no significativas, y aumentos 
significativos de la temperatura en la región de distribución de A. araucana en Argentina 
durante el siglo pasado. Estos cambios ambientales pueden tener efectos sustanciales en el 
desarrollo y distribución de las plantas (Walther et al., 2002). Además, la concentración de 
CO2 en la atmósfera (Ca) ha aumentado de 297 ppm en 1900 a 399 ppm en 2014 
(Robertson et al., 2001; Keeling et al., 2015), lo que representa un aumento de alrededor 
del 34% en tan sólo un siglo. Este proceso ha sido considerado la causa principal del 
aumento de la temperatura a nivel mundial (Hansen et al., 2006), y la causa de este 
fenómeno está vinculada a la creciente quema de combustibles fósiles y cambios en el uso 
de la tierra (Kaplan et al., 2012). Simultáneamente, la relación 13C/12C en la atmósfera 
(δ13Catm) ha disminuido aproximadamente 1,5% desde la industrialización debido al 
aumento de CO2 empobrecido en 
13C (McCarroll & Loader, 2004). 
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Dado estos cambios ambientales experimentados durante el siglo XX, los árboles del norte 
de Patagonia han respondido de diferentes maneras. Los valores de δ13C en los anillos de 
crecimiento de A. araucana mostraron una disminución como respuesta al aumento de la 
concentración atmosférica de CO2 (Ca) y disminución del δ
13Catm, como se ha observado 
en muchas otras especies de árboles y sitios en todo el mundo, reflejando el carácter global 
de este fenómeno (p. ej., Francey & Farquhar, 1982; Leavitt & Lara, 1994; Marshall & 
Monserud, 1996; Feng, 1999; Hietz et al., 2005; Peñuelas et al., 2008; Srur et al., 2008; 
Andreu-Hayles et al. 2011; Urrutia-Jalabert et al., 2015). Por otra parte, la concentración 
intercelular de CO2 (Ci) y la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) de A. 
araucana mostraron un aumento considerable en todos los sitios y clases de edad (Fig. 4.4 
y Tabla 4.3). La EiUA aumentó en promedio el 33% durante el último siglo, valor que se 
encuentra en el mismo rango que otros aumentos informados para otras especies y sitios 
durante casi el mismo período (Bert et al., 1997; Nock et al., 2011; Tognetti et al., 2014; 
Lévesque et al., 2014; van der Sleen, 2015; Lavergne et al., 2017). La disminución 
significativa en la discriminación del 13C (Δ13C) experimentada por árboles de Caviahue, 
árboles maduros de Rucachoroi y árboles adultos de Río Agrio indicó que estos árboles 
reaccionaron más activamente a los cambios climáticos y atmosféricos. Esto se debe a que 
el Δ13C capta la variabilidad derivada sólo de respuestas fisiológicas a factores 
ambientales tales como temperatura, precipitación o ambos (Silva & Anand, 2013), y 
depende fuertemente de las condiciones del sitio donde uno o ambos factores influyen de 
manera significativa en los procesos fisiológicos (Liu et al., 2007). Esto también fue 
confirmado por las altas correlaciones negativas observadas entre los valores de Δ13C y las 
temperaturas máximas medias de verano, principalmente en los sitios mésicos (Tabla 4.6, 
Fig. 4.12), lo que indica que a medida que aumenta la temperatura de la temporada de 
crecimiento, los árboles tienden a cerrar con más frecuencia sus estomas o a mejorar la 
tasa de asimilación de carbono o ambos fenómenos a la vez. En consecuencia, los árboles 
discriminan menos contra el 13C. Esto también se reflejó en el mayor aumento de la EiUA 
experimentado por estos árboles (Tabla 4.3). Por otra parte, la precipitación no parecería 
tener influencia significativa sobre la discriminación (Δ13C), aunque en sitios xéricos la 
relación entre ellos fue en todos los casos positiva y mayor a la de los sitios mésicos (datos 
no mostrados). Esto indica que la precipitación podría ser el factor dominante que controla 
la discriminación en sitios xéricos mientras que la temperatura máxima lo hace en sitios 
mésicos. Es importante tener en cuenta que los datos de temperatura y precipitación 
utilizados en este estudio corresponden a datos climáticos grillados y que, además, se 
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realizó un promedio de 5 años tanto para las variables climáticas como para los datos 
isotópicos y de crecimiento derivados de los anillos de crecimiento, por lo que las 
relaciones y correlaciones entre ellos podrían encontrarse subestimadas. A pesar que estos 
dos motivos podrían ser responsables de una disminución en la relación δ13Canillos/clima, 
fue todavía posible distinguir algunas tendencias y patrones tanto en las condiciones 
xéricas como en las mésicas. 
La concentración de CO2 en la atmósfera (Ca) ha aumentado desde los procesos de 
industrialización iniciados alrededor de 1850, pero más profundamente desde 1950 
(Etheridge et al., 1996; Fig. 4.4). Además, los valores de δ13C, Δ13C, Ci y EiUA han 
experimentado cambios en la pendiente en el mismo período alrededor de 1950 (Tabla 
4.4), evidenciando la fuerte relación entre estas variables y el Ca. En el caso del δ
13C, la 
tendencia fue similar a la mostrada por el δ13Catm, pero al analizar la concentración 
intercelular de CO2 (Ci) los aumentos fueron menores que el aumento de Ca. Esto indica 
que todos los árboles reaccionaron activamente al incremento de Ca, principalmente 
después 1950. Estas respuestas de los árboles al aumento de Ca podrían ser mejor 
comprendidas en el contexto de los tres escenarios teóricos propuestos por Saurer et al. 
(2004). En el presente estudio, todos los árboles presentaron respuestas similares al 
segundo escenario, donde la relación Ci/Ca se mantuvo constante y la EiUA aumentó (Fig. 
4.11). La misma reacción ha sido informada para diferentes especies arbóreas de 
numerosas regiones y durante las últimas décadas (p. ej., Saurer et al., 2004; Lévesque et 
al., 2014; Lavergne et al.; 2017). La relación Ci/Ca refleja el intercambio gaseoso a nivel 
foliar e integra las respuestas de los árboles a los cambios ambientales (Ehleringer & 
Cerling, 1995), permitiendo conocer cómo los árboles pueden responder al aumento de Ca. 
Una constante Ci/Ca podría deberse a una disminución de la conductancia estomática (g), a 
un aumento en la tasa fotosintética (A) o a una combinación de ambos (Saurer et al., 
2004), lo que puede determinarse mediante el análisis de la relación 18O/16O (δ18O) en los 
anillos de crecimiento (Scheidegger et al., 2000). Lavergne et al. (2017) informaron que el 
aumento en la EiUA experimentado por dos especies de árboles patagónicos parecería 
estar impulsado tanto por una disminución de la conductancia estomática como por un 
fuerte aumento en la tasa fotosintética. 
4.5.2 Los efectos de las condiciones de sitio y la edad de los árboles 
Las características locales de los bosques ubicados en ambientes montañosos son factores 
importantes de influencia en el balance hídrico final y el crecimiento de los árboles en 
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cada sitio (Andreu-Hayles et al., 2011; Mundo et al., 2012a). En este sentido, las 
condiciones climáticas varían de acuerdo a la ubicación geográfica, particularmente 
cuando está presente un fuerte gradiente de precipitación, como ocurre en la región de 
estudio. Desde las laderas de la Cordillera de los Andes (más húmedas) hasta el ecotono 
bosque-estepa en la Patagonia (más seco), los árboles mostraron una reacción diferente al 
aumento de la concentración atmosférica de CO2 (Ca) y las variables climáticas. En 
general, los sitios xéricos mostraron valores de δ13C más altos (menos negativos) que los 
mésicos (Fig. 4.9), mientras que los sitios situados en latitudes más altas dentro de cada 
condición de sitio presentaron valores de δ13C menores a los situados en latitudes más 
bajas (Fig. 4.7), indicando una posible influencia de la latitud y, en consecuencia, de las 
condiciones de temperatura sobre los valores isotópicos tanto en ambientes xéricos como 
mésicos (Saurer et al., 1995, 1997; Brienen et al., 2011). En particular, Rucachoroi 
presentó los valores de δ13C más bajos, reflejando las condiciones anuales más húmedas y 
frías, mientras que Río Agrio mostró los valores más altos reflejando un ambiente más 
cálido y seco. Bekessy et al. (2002) también encontraron que semillas de plántulas de A. 
araucana de ambientes más secos presentaron valores más altos de δ13C y que las 
plántulas de estos ambientes mostraron mayor asignación de recursos a la masa de la raíz 
en relación a la masa total que aquellas plántulas provenientes de sitios con mayor 
humedad, lo que les confiere mayor capacidad de captación de agua. Aún más, el amplio 
rango de valores de δ13C medidos en semillas de distintas poblaciones creciendo en 
iguales condiciones experimentales, indicó la existencia de altos niveles de variación 
genética entre las poblaciones de Araucaria (Bekessy et al., 2002). Por otra parte, las 
variaciones de δ13C entre los sitios secos parecieron ser más similares que entre los 
mésicos, como lo indican los valores más altos de correlaciones. Sin embargo, también se 
observaron similitudes entre las condiciones xéricas y mésicas en general (Fig. 4.7), 
revelando una fuerte coherencia espacial e indicando la presencia de un mecanismo común 
que controla las variaciones isotópicas en la región de A. araucana. 
Debido a la relación directa entre δ13C y la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA), 
el mismo comportamiento de variación fue observado al analizar los valores de EiUA en 
cada sitio, mostrando los sitios mésicos valores más bajos (Fig. 4.9). Bekessy et al. (2002) 
también sugirieron que plantas de A. araucana provenientes de la región argentina más 
árida pueden lograr una mayor EiUA que las provenientes de regiones más mésicas de 
Chile. Por el contrario, los valores más altos de discriminación de 13C (Δ13C) y 
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concentración intercelular de CO2 (Ci) se observaron en los sitios mésicos. Una posible 
explicación a estas respuestas es que en condiciones secas, donde el estrés hídrico es un 
factor limitante para el crecimiento de los árboles, la apertura estomática disminuye para 
evitar pérdidas de agua excesivas. Sin embargo, esta acción conduce a una menor 
afluencia de CO2 dentro de las células, produciendo menores valores de Ci y menos 
discriminación de 13C (Farquhar & Sharkey, 1982; Brienen et al., 2011). Por otro lado, en 
sitios húmedos donde el estrés hídrico es inusual, el δ13C es controlado principalmente por 
la tasa fotosintética, que se ve más frecuentemente afectada por la radiación y la 
temperatura (McCarroll & Loader, 2004). En este sentido, se ha argumentado que la 
temperatura máxima es uno de los factores climáticos más importantes que afectan los 
valores de δ13C en sitios de condiciones más húmedas, mientras que la precipitación 
parece tener mayor influencia en los sitios más secos, particularmente durante el período 
de crecimiento (Saurer et al. 1995; Saurer et al., 1997). Se han informado resultados 
similares para la meseta central de Suiza (Saurer et al., 1995), para la región mediterránea 
en España (Andreu-Hayles et al., 2011), para el sur de Chile (Urrutia-Jalabert et al., 2015), 
y para el noroeste de Italia y las montañas del Jura en Suiza (Lévesque et al., 2014). Se ha 
sugerido también que los contenidos de δ13C de poblaciones medidas in situ, generalmente 
presentan relaciones más significativas y consistentes con factores ambientales, como 
precipitación, temperatura, densidad, altitud, entre otros (Bekessy et al., 2002), que 
aquellos medidos en individuos creciendo en condiciones controladas ex situ. Por otra 
parte, al analizar la variación en las respuestas entre sitios mésicos y xéricos, se observó 
que ambos ambientes presentaron una variación en las respuestas de EiUA relativamente 
constante durante los primeros 70 años del siglo XX, indicando que los árboles 
reaccionaron de manera similar durante este período de tiempo. Por otro lado, después de 
1970 aproximadamente, las variaciones en las respuestas de EiUA aumentaron 
notoriamente tanto en las condiciones mésicas como xéricas, siendo este incremento aún 
mayor en los sitios mésicos (Fig. 4.8). Numerosos estudios han informado cambios 
abruptos en el clima a partir de 1976, originados por un cambio en la temperatura 
superficial del mar Pacífico (SST) desde temperaturas más frías de lo normal a más cálidas 
de lo normal en el lapso de aproximadamente un año (p. ej., Ebbesmeyer et al., 1991; 
Miller et al., 1994; Giese et al., 2002; Hartmann & Wendler, 2005). Villalba et al. (1997) 
reconstruyeron la temperatura media anual a través del análisis de los anillos de 
crecimiento de Nothofagus pumilio del norte de Patagonia argentina, y revelaron que el 
calentamiento posterior a 1977 en esa región es un evento anómalo considerando la 
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variabilidad climática de los últimos tres siglos. También, a partir de 1975 se registró un 
rápido aumento de la temperatura global a una tasa de ~0,2°C por década, aumento que se 
mantiene hasta la actualidad (Hansen et al., 2006). Así, este cambio en el clima registrado 
a partir de 1976 tanto a nivel regional como global, podría ser la causa de las respuestas 
diferenciales de los árboles a partir de la década del ´70. Andreu-Hayles et al. (2011) 
también observaron cambios significativos en la tendencia de la EiUA a partir de 1970 en 
bosques Mediterráneos de pinos. Aún más, Pinto et al. (2016) observaron en poblaciones 
de A. araucana en Chile que la relación entre el ancho de anillo de crecimiento y la 
densidad del mismo fue constante a lo largo del tiempo hasta 1970, año a partir del cual se 
observó un aumento de la densidad a pesar que se produjo una estabilización del 
crecimiento radial. Estos resultados podrían evidenciar que estos grandes cambios 
climáticos han tenido fuertes impactos en los ecosistemas biológicos y en sus respuestas 
ecológicas (Walther et al., 2002). Se observó también que las respuestas diferenciales 
fueron aún más acentuadas en los sitios más húmedos, lo que indica que otros factores, 
además del aumento de la concentración atmosférica de CO2 (Ca) y los cambios en el 
clima, podrían influir en las respuestas de los árboles. En este sentido, la alta 
heterogeneidad espacial de la disponibilidad de agua, la radiación, la salinidad y los 
nutrientes del suelo, así como la densidad forestal, pueden facilitar diferentes respuestas de 
los árboles dentro y/o entre poblaciones (Liu et al., 2007). Además, algunas características 
ontogénicas como la edad del árbol y el tamaño, podrían estar también relacionadas con 
las respuestas diferenciales de los árboles en estos ambientes contrastantes (Bert et al., 
1997; Bond, 2000; Körner, 2006; Rozas et al., 2009; Vieira et al., 2009; Vöelker, 2011; 
Brienen et al., 2017). 
La edad del árbol está relacionada con el tamaño y/o altura del mismo y, en consecuencia, 
con la posición del árbol dentro del bosque, lo que a su vez puede dar lugar a diferentes 
respuestas de los árboles al clima. En este sentido, se han atribuido variaciones en la EiUA 
a limitaciones hidráulicas que reducen la conductancia estomática en árboles más altos 
(Ryan & Yoder, 1997; Bond, 2000; Day et al., 2002), a la asimilación de CO2 
empobrecido en 13C en árboles jóvenes cercanos al suelo y principalmente en bosques 
cerrados (Schleser & Jayasekera, 1985), a cambios en la radiación y la capacidad 
fotosintética (Francey & Farquhar, 1982), y a mayores condiciones de sequía en la parte 
superior del dosel del bosque experimentadas principalmente por árboles altos (Bert et al., 
1997; McCarroll & Loader, 2004). Debido a que A. araucana podría alcanzar 
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excepcionalmente entre 35-40 m de altura, los mayores valores de EiUA mostrados por 
árboles maduros comparados con árboles adultos podrían ser asignados principalmente a 
limitaciones hidráulicas (Fig. 4.10). Hubbard et al. (1999) calcularon el potencial hídrico 
de las hojas y el intercambio de gases foliares de árboles de Pinus ponderosa y 
encontraron que la conductancia hidráulica fue 44% menor en árboles viejos que en 
árboles jóvenes. Bert et al. (1997) informaron que los valores de δ13C aumentaron 
constantemente de -24,4‰ a -22,5‰ entre edades de 15 y 75 años a la altura del pecho en 
árboles de Abies alba, mientras que Giammarchi et al. (2016) compararon la EiUA con 
tendencias temporales de altura dominante en la misma especie, observando que los 
rodales más antiguos, y por lo tanto los árboles dominantes más altos, exhiben siempre 
mayores valores absolutos de EiUA. Además, las limitaciones hidráulicas de los árboles 
de A. araucana podrían ser mayores en los sitios mésicos, donde los árboles tienden a ser 
más altos que en los ambientes xéricos (datos no publicados). Por otro lado, las 
condiciones más secas en el dosel superior experimentadas por árboles más altos en sitios 
de bosque cerrados parecen ser otro factor que influye en la respuesta de los árboles 
maduros de A. araucana de sitios mésicos, resultando en valores más altos de EiUA, 
mientras que la intercepción de radiación por un efecto de sombreado por cierre de dosel 
(Francey & Farquhar, 1982) podría resultar en la menor EiUA observada en los árboles 
más jóvenes. Estos dos factores parecen no tener un efecto significativo en los bosques 
xéricos, caracterizados por rodales abiertos. En este sentido, McDowell et al. (2011) hizo 
una revisión sintética sobre la relación entre la discriminación de 13C (Δ13C) y la altura del 
árbol, concluyendo que Δ13C declina linealmente con la altura siendo la luz una variable 
crítica bajo el dosel mientras que las restricciones hidrostáticas dominan la relación Δ13C-
altura en el dosel superior. Por otro lado, Brienen et al. (2017) analizaron las respuestas de 
EiUA de cuatro especies latifoliadas y una conífera y observaron que los fuertes aumentos 
en la EiUA se relacionan predominantemente con aumentos de la altura del árbol y los 
consiguientes aumentos en la disponibilidad de luz a medida que se acercan al dosel 
superior, y que estos efectos fueron aún más notables en las especies latifoliadas. En 
cambio, en la conífera Pinus sylvestris este efecto fue menor, por lo que podría atribuirse 
parte de los aumentos en la EiUA a aumentos en el CO2 durante las últimas décadas 
(Brienen et al., 2017). La asimilación de CO2 empobrecido en 
13C debe desestimarse ya 
que los primeros 50 años de crecimiento radial no se incluyeron en este estudio. El sitio 
xérico Río Agrio no mostró diferencias significativas en la EiUA entre las clases de edad, 
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lo que sugiere que la relación edad-tamaño podría ser diferente para los árboles de A. 
araucana de diferentes ambientes. Se necesitan más estudios para refinar estos resultados. 
4.5.3 Respuestas de los árboles al ambiente 
Los árboles pueden tener diferentes respuestas a la variabilidad climática dependiendo de 
diversos factores. En este sentido, el incremento de área basal  (IAB) de A. araucana 
presentó diferentes tendencias en función de la condición del sitio, la edad del árbol y el 
período de tiempo considerado. Los árboles adultos de los sitios mésicos y xéricos 
mostraron una tendencia positiva, mientras que sólo los árboles maduros de Rucachoroi 
presentaron una disminución significativa desde 1900 a 2014 (Tabla 4.3). Los árboles 
maduros de Caviahue y Primeros Pinos mantuvieron un incremento de área basal 
constante, sin ninguna evidencia de tendencia. Estos resultados ponen de manifiesto que 
las variaciones del incremento de área basal, al igual que la composición isotópica, 
también están influenciadas por las condiciones de crecimiento locales y las características 
ontogenéticas. Por lo tanto, el análisis combinado del ancho de los anillos de crecimiento y 
de sus composiciones isotópicas, proveerá información climática y ecológica 
sustancialmente mejor que el estudio aislado de los dos parámetros (Saurer et al., 1997; 
van der Sleen et al., 2014). En este sentido, el crecimiento de los árboles se relacionó con 
variables isotópicas. Como resultado, los árboles maduros de A. araucana procedentes de 
sitios mésicos no mostraron ningún incremento en su crecimiento, y aún más, los árboles 
maduros de Rucachoroi presentaron una disminución en el incremento de área basal a 
pesar que Ca y la EiUA aumentaron. Por otro lado, los árboles adultos de ambientes 
mésicos y xéricos y los árboles maduros del sitio xérico Río Agrio mostraron una relación 
positiva entre estas variables, indicando que Ca podría tener un "efecto de fertilización" en 
el crecimiento de los árboles (Tabla 4.6, Fig. 4.12). A pesar de estos resultados, la 
interpretación de un aumento en el crecimiento como consecuencia del incremento de CO2 
de la atmósfera requiere de cierta cautela, ya que el aumento del crecimiento y del CO2 
son variables correlativas, por lo que los efectos de uno sobre el otro son difíciles de 
cuantificar (Boisvenue & Running, 2006). Los sitios xéricos presentaron valores de 
incremento de área basal (IAB) ampliamente superiores a los de los sitios mésicos durante 
el último siglo (Fig. 4.9). Se ha sugerido que en bosques naturales, el aumento del 
crecimiento de los árboles debería ser más evidente en condiciones de sequía y en 
ambientes semiáridos y áridos que en condiciones de no sequía, como respuesta a la 
elevación del Ca durante el siglo pasado (Feng, 1999; Huang et al., 2007; Knapp et al., 
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2001). Sin embargo, y a pesar de este potencial "efecto de fertilización", muchos estudios 
han informado resultados diferentes y opuestos (p. ej., Lévesque et al., 2014; Camarero et 
al., 2015) argumentando que el crecimiento de los árboles está más limitado por las bajas 
temperaturas o por la baja disponibilidad de agua que por el carbono accesible (Körner et 
al., 2005; Körner, 2013). Por otra parte, la EiUA mostró una relación fuerte y positiva con 
Ca en todos los casos. Esta relación suele ser frecuentemente observada, ya que, entre 
otros factores que rigen el fraccionamiento isotópico del carbono en los árboles, la EiUA 
es una función directa de Ca, como puede observarse en la ecuación utilizada para el 
cálculo de la EiUA (Ec. 4.3). Además, los árboles adultos de los sitios mésicos y xéricos 
mostraron un aumento del crecimiento debido al aumento de la temperatura máxima de 
verano. Se ha sugerido que el crecimiento de los árboles de altas latitudes y altitudes 
podría, en cierto grado, beneficiarse de las condiciones más cálidas, sugiriendo una posible 
estimulación térmica del crecimiento del árbol durante la temporada de crecimiento (Way 
& Oren, 2010). Nuevamente, la interpretación de estas relaciones debe ser cautelosa, ya 
que en general el incremento de área basal durante los primeros años de la vida del árbol 
presenta un aumento biológico; por lo tanto, la identificación del efecto del aumento de la 
temperatura en el crecimiento del árbol es compleja. Por otro lado, las variaciones 
simultáneas de otras variables ambientales, como la precipitación, la radiación, los 
nutrientes del suelo, la amplitud del período de crecimiento, el CO2 atmosférico, entre 
otras, podrían también afectar el crecimiento haciendo aún más compleja la diferenciación 
de los efectos de cada uno sobre las respuestas de los árboles (Boisvenue & Running, 
2006). Considerando estas relaciones, Silva y Anand (2013) propusieron un esquema 
conceptual para evaluar la influencia neta de los cambios atmosféricos en el crecimiento 
de los árboles como positiva (efecto de estimulación de Ca), negativa (un efecto positivo 
del Ca no puede prevenir una disminución en el crecimiento) o neutral (efecto de 
compensación). En este sentido, se observó que los árboles adultos de los sitios mésicos y 
los árboles de Río Agrio presentaron una relación positiva, mientras que los árboles 
maduros de los sitios Caviahue y Primeros Pinos mostraron una relación neutral y los 
árboles maduros de Rucachoroi una negativa. Estos resultados confirmaron que tanto los 
cambios en la disponibilidad de agua como la temperatura deberían explicar los cambios 
en los patrones de crecimiento (Silva & Anand, 2013), aunque las tendencias neutrales o 
negativas han sido generalmente interpretadas como evidencia de estrés por sequía a gran 
escala (calentamiento inducido), limitación de nutrientes en las hojas y el suelo, que a 
pesar de la estimulación del CO2, puede conducir a un aumento de la EiUA, limitando al 
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mismo tiempo el crecimiento de los árboles (Silva et al., 2010). Otros estudios en 
diferentes regiones y especies de árboles han encontrado efectos positivos (p. ej., 
Martínez-Vilalta et al., 2008; Knapp & Soulé, 2011; Belmecheri et al., 2014; Tognetti et 
al., 2014; Camarero et al., 2015; Urrutia Jalabert et al., 2015; Giammarchi et al., 2016), 
relaciones negativas (p. ej., Peñuelas et al., 2008; Silva et al., 2010; Andreu-Hayles et al., 
2011; Nock et al., 2011; Peñuelas et al., 2011; Wang et al., 2012; Battipaglia et al., 2013; 
Silva & Anand, 2013; Silva & Horwath, 2013; Lévesque et al., 2014; Urrutia-Jalabert et 
al., 2015) y neutrales (p. ej., Peñuelas et al., 2008; Lévesque et al., 2014; van der Sleen, 
2015). 
El presente capítulo indicó que un aumento en la EiUA fue experimentado por todos los 
árboles de A. araucana durante el último siglo, en respuesta principalmente a cambios en 
la concentración atmosférica de CO2 (Ca) y en el clima. Se observó también que las 
respuestas de los árboles dependen fuertemente de las características ontogenéticas de los 
individuos, como edad y tamaño, y de las condiciones locales y regionales donde se 
desarrollan. Las respuestas de EiUA de los árboles de sitios mésicos parecerían estar 
principalmente afectadas por la temperatura, las condiciones de luz y la densidad de 
árboles, mientras que los árboles de condiciones xéricas parecerían estar más afectados por 
la precipitación. En general, los árboles maduros presentaron mayores valores de EiUA 
que los árboles adultos, lo que indica que procesos relacionados con la edad y/o altura de 
los individuos inducen diferentes respuestas fisiológicas de los árboles al ambiente. Por 
otra parte, aunque las relaciones positivas entre el Ca y la temperatura con el crecimiento 
de los árboles sugieren un posible efecto de fertilización y efecto de estimulación térmica 
de estas variables, principalmente en los árboles adultos de los sitios xéricos, estos 
resultados deben ser interpretados con cautela y estudios más detallados y precisos sobre 
estas relaciones son necesarios. Por otro lado, el aumento en la EiUA y en Ca parecen 
tener efectos positivos o neutros sobre el crecimiento de los árboles dependiendo de la 
edad de los mismos y las condiciones del sitio, mientras que parece ser insuficiente para 
compensar la disminución del crecimiento en los árboles maduros del sitio Rucachoroi. 
Finalmente, dadas las respuestas heterogéneas de los árboles al ambiente y dada la 
situación crítica del estado de conservación de los bosques de A. araucana, se necesitan 
más estudios para evaluar y comprender mejor cómo estos bosques pueden verse afectados 
en su fisiología, crecimiento y dinámica en los escenarios de cambio climático y aumentos 
de CO2 actuales y futuros. 




Discusión General y Conclusiones 
 
Los resultados obtenidos en esta Tesis permitieron ampliar el conocimiento sobre la 
ecología de A. araucana creciendo en sitios de condiciones mésicas del norte de Patagonia 
argentina. También se analizó el comportamiento de esta especie frente a los cambios 
ambientales registrados principalmente durante el siglo XX, tanto en sitios mésicos como 
xéricos, con la finalidad de evaluar la influencia de las condiciones del sitio en las 
respuestas de los árboles al ambiente. Para estos análisis se utilizaron técnicas 
dendrocronológicas e isotópicas aplicadas a ocho sitios de estudio correspondientes al 
ambiente mésico y dos al xérico. En el Capítulo I se describen los principales factores que 
afectan el crecimiento y desarrollo de los bosques y las implicancias del cambio climático 
en los mismos. También se hace referencia al rol que cumplen los bosques y a su 
importancia a nivel global, como así también se menciona la Dendrocronología y el 
análisis de isótopos estables en anillos de crecimiento como herramientas de estudio útiles 
para avanzar sobre el conocimiento de la ecología de los bosques. Por otro lado, se 
describe la fisiografía de la región andina de Patagonia norte donde los bosques de A. 
araucana se desarrollan, y se describen también las características más importantes de la 
especie, como su longevidad, su endemismo en la región y su estado crítico de 
conservación. En el Capítulo II se identifica la estructura de los sitios de A. araucana de 
ambientes mésicos y se analiza el crecimiento radial de la especie en función de la edad de 
los individuos, del sexo, de las características de los sitios y en función del tiempo. El 
Capítulo III comprende los análisis de las respuestas de la especie a las principales 
variables climáticas de incidencia en la región, como la temperatura y la precipitación, y a 
los forzantes climáticos más relevantes, como los fenómenos El Niño y SAM. Además, se 
analiza la variabilidad de estas respuestas en función de características geográficas de los 
sitios, como la altitud, y en función de factores ontogenéticos, como la edad y el sexo. En 
el Capítulo IV se describen las respuestas fisiológicas (δ13C en celulosa y respuesta de 
EiUA) de A. araucana al aumento del CO2 de la atmósfera registrado principalmente 
durante el último siglo, considerando la edad y las condiciones del sitio como factores de 
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variación de las respuestas. Finalmente, en el presente Capítulo se discuten los resultados 
más importantes derivados de la Tesis y se exponen las conclusiones generales del trabajo 
desarrollado. También se plantean las posibles líneas futuras de investigación que se 
desprenden de los resultados obtenidos en esta Tesis. 
 
5.1 CONTRASTACIÓN DE HIPÓTESIS 
En el Capítulo I se plantean una hipótesis general y cuatro hipótesis de trabajo que dan 
sustento a la Tesis. La hipótesis general plantea que “factores ambientales y ontogenéticos 
influyen en la respuesta del crecimiento radial y fisiológica de A. araucana a las 
variaciones climáticas y aumento de CO2 atmosférico en el norte de Patagonia, y 
determinan posibles respuestas de la especie ante futuros cambios climáticos”. Esta 
hipótesis general encuentra sustento en las cuatro hipótesis de trabajo que se describen a 
continuación. 
La primera hipótesis plantea que “el crecimiento radial de los árboles de A. araucana de 
ambiente mésico varía en función de factores ontogenéticos como la edad y el sexo”. En 
función de los resultados hallados en los Capítulos II y IV, se puede afirmar que el 
crecimiento de los árboles de A. araucana está fuertemente influenciado por la edad y el 
sexo de los individuos, pero factores ambientales, como los dados a lo largo de un 
gradiente altitudinal, también influyen en las respuestas del crecimiento de esta especie. 
En este sentido, en el Capítulo II, a pesar de que todos los árboles presentaron un marcado 
patrón común de variación del crecimiento, se observó que existen diferencias en el 
crecimiento entre sitios mésicos de altitud y sitios de menor elevación. De esta manera, las 
respuestas del crecimiento según el sexo y la edad también se analizaron en este gradiente 
altitudinal, considerando dos grupos de sitios, el grupo Alto (altitud media: 1626 msnm) y 
el grupo Bajo (altitud media: 1262 msnm). Mundo et al. (2012a) y Juaneda (2017) también 
encontraron que los árboles de A. araucana se diferenciaban en su crecimiento radial a lo 
largo de un gradiente altitudinal asociado a un gradiente de precipitación. Esto evidenció 
que, aunque solo se consideraron sitios de ambientes mésicos, la altitud sigue siendo un 
factor de influencia en el crecimiento de los árboles, aún en un relativamente pequeño 
rango de distribución latitudinal y longitudinal como el considerado en esta Tesis. En 
general, se observó que los árboles del grupo Alto presentaron menores incrementos 
radiales anuales (IRA) que los del grupo Bajo, respuesta que se atribuye posiblemente a 
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condiciones climáticas más extremas de los sitios de mayor elevación. En relación al sexo, 
se observó que los individuos que todavía no habían alcanzado la madurez sexual, es decir 
los indiferenciados sexualmente, fueron los que presentaron menores IRA comparados con 
los femeninos y masculinos, tanto en el grupo Alto como en el grupo Bajo. Se analizó 
también la tasa de crecimiento y se observó que los indiferenciados mostraron en todos los 
casos velocidades de crecimiento notablemente inferiores a la de los árboles diferenciados 
sexualmente, mientras que no se evidenciaron grandes diferencias entre los individuos 
femeninos y masculinos. El menor crecimiento observado en los indiferenciados podría 
ser el reflejo de las condiciones subóptimas en las que crecen estos árboles, ya que la 
diferenciación sexual conlleva un costo energético que compite con el crecimiento y la 
supervivencia (Hossaert-McKey & Jarry, 1992; Silvertown & Dodd, 1999). Por otro lado, 
el análisis del crecimiento según las clases de edad evidenció que los árboles maduros 
(>270 años) presentaron menores IRA que los adultos (151-270 años) y jóvenes (≤150 
años) durante el mismo período de comparación y en ambos grupos. Por el contrario, los 
árboles adultos del grupo Bajo y los jóvenes del grupo Alto, presentaron los mayores 
valores de IRA. Estos resultados condicen en parte con los informados por Hadad (2013) 
para bosques xéricos, donde se observó una disminución del ancho del anillo de 
crecimiento a medida que aumentaba la edad. En el Capítulo IV, también se observó que 
el crecimiento, expresado como incremento de área basal (IAB), presentó diferencias de 
acuerdo a la edad de los individuos. En esta oportunidad, se observó que el IAB fue mayor 
en los árboles adultos respecto de los maduros en los sitios xéricos, mientras en los 
mésicos ocurrió lo contrario. En este sentido, es posible que en los sitios mésicos otros 
factores, aparte de la edad, jueguen un rol importante en la determinación del crecimiento 
radial de los árboles, como por ejemplo la densidad de árboles y la competencia inter e 
intraespecífica. 
La segunda hipótesis plantea que “el crecimiento radial de A. araucana de ambiente 
mésico tiene diferente intensidad de respuesta al clima dependiendo de la edad y el sexo 
de los árboles”. Respecto a esta hipótesis, en el Capítulo III se observó que los individuos 
indiferenciados mostraron, en general, mayor sensibilidad a las variaciones climáticas 
durante el período de activo crecimiento vegetal. Particularmente, estos árboles 
respondieron negativamente a las temperaturas de setiembre a diciembre y positivamente a 
la precipitación de setiembre de inicio del período de crecimiento. Esto podría deberse a 
que los individuos indiferenciados invierten la mayor parte de sus recursos en el 
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crecimiento y no en la reproducción, por lo que las influencias climáticas se ven más 
fuertemente reflejadas en el crecimiento de estos árboles durante los meses de primavera-
verano. Por el contrario, los árboles femeninos mostraron una tendencia a ser más 
sensibles a la variabilidad del clima durante el período de crecimiento previo, mientras que 
los masculinos mostraron mayor sensibilidad durante los meses de invierno y la temporada 
de crecimiento corriente, aunque las respuestas no fueron estadísticamente diferentes. De 
todas maneras, estas tendencias pueden explicarse por las diferencias temporales en la 
asignación de recursos a la reproducción que ocurre entre individuos femeninos y 
masculinos. La relación del crecimiento con el clima según las clases de edad, mostró que 
los árboles jóvenes son significativamente más sensibles a las temperaturas de los meses 
de inicio del período de crecimiento, mientras que los adultos y maduros mostraron una 
tendencia a ser más sensibles a las temperaturas de los meses de invierno y del período de 
crecimiento previo. La mayor inversión de recursos de los árboles jóvenes en el 
crecimiento y no en otras funciones, junto con un sistema de raíces menos desarrollado en 
términos de extensión en el sustrato, podrían ser causales de la mayor sensibilidad de estos 
individuos a la variabilidad del clima de la temporada de crecimiento corriente. Por el 
contrario, la asignación de recursos al mantenimiento y/o la reproducción podrían explicar, 
en parte, la mayor sensibilidad de los árboles adultos y maduros a las variaciones 
climáticas del invierno y del período de crecimiento previo, basados en el concepto de 
almacenamiento de fotoasimilados durante una temporada de crecimiento y movilización 
y utilización de los mismos en la siguiente (p. ej., Hansen & Beck, 1990; Hill et al., 1995; 
Robertson et al., 1997; Kagawa et al., 2006). De esta manera, los árboles adultos y 
maduros utilizarían sus reservas en el crecimiento, mientras que los nuevos recursos 
disponibles estarían destinados al mantenimiento y/o la reproducción. En general, las 
respuestas del crecimiento a los principales forzantes climáticos de la región, como el 
fenómeno El Niño y el SAM, mostraron patrones de respuesta en concordancia con las 
principales variables climáticas que estos fenómenos modifican en la región, es decir, la 
precipitación y la temperatura. Respuestas similares del crecimiento al clima en función 
del sexo de los árboles (Hadad & Roig, 2016) y de la edad (Hadad et al., 2015) fueron 
observadas en bosques xéricos de A. araucana en contacto con la estepa patagónica, 
evidenciando que las respuestas del crecimiento al clima podrían estar más fuertemente 
reguladas por factores propios de la especie, como factores genéticos, que por las 
condiciones ambientales donde se desarrollan. 
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Respecto de la tercera hipótesis que plantea que “las variaciones climáticas ocurridas en el 
norte de Patagonia y el aumento global de las concentraciones de CO2 de la atmósfera 
durante el último siglo, son responsables de variaciones en las tendencias de largo plazo de 
la EiUA y del crecimiento de los árboles de A. araucana”, se obtuvieron los siguientes 
resultados. En primer lugar, se observó que las tendencias en el crecimiento variaron 
según las condiciones ambientales en las que se desarrollan los árboles, es decir, entre 
sitios de altura y sitios de menor elevación (Capítulo II) y entre sitios mésicos y xéricos 
(Capítulo IV). Se observó que el incremento radial anual (IRA) disminuyó 
significativamente durante el siglo XX en el grupo Bajo, siendo esta disminución aún 
mayor a partir de 1950. Por el contrario, no se evidenciaron tendencias en el IRA en el 
grupo Alto. Por otro lado, las tendencias en el incremento de área basal (IAB) indicaron 
aumentos del crecimiento en árboles del grupo Alto y una desaceleración del mismo en el 
grupo Bajo durante los últimos 100 años. Asimismo, las tendencias del IAB entre clases 
de edad de sitios mésicos y xéricos fueron variables (Capítulo IV), mostrando algunos 
árboles tendencias positivas, otros negativas, y otros no evidenciaron tendencia alguna. De 
estos resultados se desprende que el aumento global de CO2 atmosférico no puede ser la 
única causa de influencia en las tendencias en el crecimiento de A. araucana, sino que 
otros factores podrían estar involucrados en estas respuestas de largo plazo. Se ha 
informado que la precipitación ha mostrado tendencias negativas durante el siglo XX 
(Scarpati et al., 2011; Mundo et al., 2012a), mientras que las temperaturas han ido en 
aumento (Mundo et al., 2012a) en la región de distribución de A. araucana en Argentina. 
También se han registrado aumentos en la frecuencia de ocurrencia de los eventos El 
Niño-Oscilación del Sur (ENSO) y los ciclos del Modo Anular del Sur (SAM) durante las 
últimas décadas (Villalba et al., 2012), acentuando las condiciones más secas y cálidas en 
el norte de Patagonia. Dada la gran influencia negativa de las temperaturas en el 
crecimiento y el efecto promotor del crecimiento de las precipitaciones de primavera que 
se observaron en el Capítulo III, podría afirmase que estos cambios climáticos 
contribuyeron de manera significativa en las tendencias de crecimiento observadas, 
aunque la magnitud de estas influencias podría variar de acuerdo a las condiciones 
ambientales y/u ontogenéticas de los árboles. Además, en relación a las tendencias 
observadas en las series de EiUA (Capítulo IV), todos los árboles evidenciaron aumentos 
significativos en la EiUA durante el siglo pasado, siendo este aumento más pronunciado 
luego de 1950 aproximadamente. Estos aumentos en la EiUA de los árboles pueden 
deberse al aumento de la concentración de CO2 de la atmósfera (Keenan et al., 2013; van 
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der Sleen, 2015), a un aumento de la resistencia hidráulica de los árboles a medida que 
crecen (Brienen et al., 2017), a un aumento de las condiciones de sequía (Saurer et al. 
1995; Saurer et al., 1997), a un aumento de la tasa fotosintética de los árboles y/o a una 
reducción de la conductancia estomática (Saurer et al., 2004), o a una combinación de 
alguno de estos factores o de todos. 
La cuarta hipótesis plantea que “las variaciones en la EiUA tienen diferente intensidad de 
respuesta dependiendo de la edad de los individuos y de las condiciones ambientales 
donde se desarrollan”. En el Capítulo IV se observó que, a pesar que los patrones de 
variación de la EiUA entre sitios mésicos, entre sitios xéricos, entre sitios mésicos y 
xéricos y entre clases de edad de cada sitio fueron similares, los valores variaron en 
magnitud. Se observó que los sitios xéricos mostraron mayores valores de EiUA que los 
mésicos, mientras que los sitios ubicados en latitudes más altas mostraron menores valores 
que los ubicados en menores latitudes dentro de la misma condición ambiental. Estas 
diferencias se deben principalmente a las condiciones más secas a las que están sujetos los 
árboles de los sitios xéricos y a las diferencias en las condiciones térmicas entre los 
distintos sitios (Saurer et al., 1995, 1997; Brienen et al., 2011). Se observó también que los 
árboles adultos presentaron menores valores de EiUA que los maduros en todos los sitios, 
excepto en el sitio xérico Río Agrio donde no se observaron diferencias significativas 
entre las clases de edad. Esta mayor respuesta de la EiUA de los árboles maduros de 
condiciones mésicas, donde el bosque es cerrado y la densidad de árboles es alta, podría 
deberse a una mayor resistencia hidráulica de los árboles a medida que crecen (Ryan & 
Yoder, 1997; Bond, 2000; Day et al., 2002), a una mayor tasa fotosintética por acceder a 
mejores condiciones de radiación (Francey & Farquhar, 1982) y/o a las mayores 
condiciones de sequía que experimentan sus copas en el dosel superior (Bert et al., 1997; 
McCarroll & Loader, 2004). En los sitios xéricos, donde los árboles de A. araucana 
forman bosques abiertos de baja densidad, el factor principal que induciría los mayores 
valores de EiUA experimentados por los individuos maduros, sería el aumento de la 
resistencia hidráulica con el aumento del tamaño y la edad. 
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5.2 SÍNTESIS ESQUEMÁTICA Y CONCLUSIONES 
GENERALES 
En la Figura 5.1 se presenta un esquema conceptual que sintetiza todos los factores, 
variables y relaciones analizados a lo largo del desarrollo de esta Tesis. Los principales 
factores ambientales determinantes del crecimiento radial de A. araucana que se 
identificaron fueron el clima (precipitación y temperatura), los forzantes climáticos El 
Niño-Oscilación del Sur (ENSO) y Modo Anular del Sur (SAM), el aumento del CO2 
atmosférico y la altitud. Se observó que la densidad de árboles a través de las relaciones de 
competencia también podría influir en el crecimiento radial de los árboles, aunque esta 
relación no fue directamente medida. Entre los factores ontogenéticos de mayor influencia 
en el crecimiento se identificaron la edad y el sexo. También se observó que el sexo puede 
estar influenciado por el crecimiento, debido a que el costo que conlleva la diferenciación 
sexual está estrechamente vinculado al crecimiento y supervivencia, aunque esta relación 
tampoco fue directamente analizada. Se observó también que el diámetro de los árboles es 
un buen estimador de la altura de los mismos en sitios de bosque mésico. Por otra parte, se 
observó que la EiUA está significativamente influenciada por las condiciones de humedad 
y temperatura de los sitios, como así también por el aumento de CO2 durante el último 
siglo. Se sugirió que la densidad de árboles y las relaciones de competencia entre ellos 
afectaron las respuestas de EiUA de los árboles, principalmente en las condiciones 
mésicas. Se determinó también que la edad de los árboles influye significativamente en la 
EiUA, y esta influencia parecería estar más relacionada con el aumento de la altura de los 
individuos a medida que aumenta la edad, y con todos sus efectos derivados, que con la 
edad propiamente dicha. Se observó que las respuestas de EiUA se relacionaron con el 
crecimiento de los árboles, aunque el grado de estas relaciones fue variable en función de 
la combinación de efectos de los factores ambientales y ontogenéticos. El crecimiento 
radial presentó tendencias positivas, negativas y en algunos casos no se evidenció 
tendencia alguna, mientras que la EiUA en todos los casos mostró tendencias positivas y 
significativas. Algunos factores, variables y relaciones no fueron analizados en el presente 
trabajo (flechas de línea de rayas en la Fig. 5.1) pero se estima podrían tener efectos 
importantes en el desarrollo de los árboles de A. araucana y podrían ser objeto de estudio 
de futuras líneas de investigación. 
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Finalmente, debido a los múltiples factores que afectan el crecimiento y las respuestas 
fisiológicas de los árboles de A. araucana, se puede concluir que las respuestas de esta 
especie frente a los futuros escenarios de cambio climático pueden ser diversas. Esto 
podría afectar notablemente la estructura y la dinámica de los bosques de A. araucana y 
como consecuencia la distribución de los mimos en la región de Patagonia norte. En este 
sentido, en función de las distintas respuestas de los árboles observadas en el presente 
trabajo y en otros estudios de la especie en relación a las variaciones climáticas del último 
siglo, se torna relevante poder predecir cómo se desarrollarán estos bosques frente a los 
futuros escenarios de cambio en el clima. 
 
 
Figura 5.1. Esquema conceptual sintético de todos los factores, variables y relaciones 
analizadas en la Tesis. Las flechas de línea continua indican las relaciones que fueron 
analizadas, y las flechas de línea de rayas indican las posibles relaciones entre variables 
que aún no fueron estudiadas 
 
5.3 APORTES DE LA TESIS Y NUEVAS LÍNEAS DE 
INVESTIGACIÓN 
Los resultados alcanzados en esta Tesis constituyen un importante aporte de información 
sobre la ecología de los árboles de A. araucana distribuidos en los ambientes mésicos de 
montaña del norte de Patagonia argentina. Los resultados también contribuyen a ampliar el 
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conocimiento sobre la ecología de los sitios xéricos, generando conocimiento acerca de las 
respuestas fisiológicas de los árboles en estos ambientes a través del análisis de la EiUA. 
El análisis de las respuestas de los árboles de A. araucana durante un período acotado, 
esto es durante el siglo XX, ayuda a entender mejor cómo esta especie ha respondido al 
aumento del CO2 atmosférico y cambios en el clima, conocimientos fundamentales para 
establecer cómo las biotas a las que se asocia A. araucana pueden verse afectadas frente a 
los futuros escenarios de cambio climático. Mediante técnicas dendrocronológicas e 
isotópicas se observó que los árboles están fuertemente influenciados en su crecimiento y 
fisiología tanto por factores ambientales como ontogenéticos, evidenciando la complejidad 
ecológica de estos ecosistemas. En función de estos resultados y de la síntesis esquemática 
presentada en la Figura 5.1, surgen diversos interrogantes que sientan las bases para 
formular futuras líneas de investigación. 
Como se observó en el Capítulo II, las estructuras forestales entre los sitios de estudio 
fueron diferentes, presentando variantes en la abundancia de las especies de A. araucana y 
Nothogafus pumilio, diferencias en la densidad de árboles, en la abundancia de plantines 
de Araucaria y en la razón entre sexos. En este sentido, estudios orientados a conocer las 
diferencias ambientales de los sitios y micrositios, como las dadas por las condiciones 
edáficas, la radiación, la exposición a los vientos predominantes, las condiciones de 
humedad, entre otras, y asociado esto a la historia de eventos de disturbio, ayudarían a 
entender ecológicamente estas diferencias en la estructura forestal. 
Al analizar la distribución de los sexos en función de la edad de los árboles, no fue posible 
determinar una edad o período a partir del cual los individuos alcanzan la diferenciación o 
madurez sexual. Esto, sumado a las diferencias observadas en la razón de sexos en los 
distintos sitios, son motivo de futuros estudios sobre los factores que podrían vincularse a 
la expresión del sexo de A. araucana y sobre el análisis de la distribución de los mismos 
considerando diferentes escalas espaciales a lo largo de gradientes ambientales. Estos 
estudios aportarían importantes contribuciones vinculadas a entender mejor las relaciones 
y procesos ecológicos de esta especie con el ambiente y cómo puede verse afectada en sus 
dinámicas reproductivas y de regeneración en los diferentes ambientes en que se desarrolla 
y ante escenarios de cambio climático. 
Las estructuras etarias de los distintos sitios también mostraron diferencias entre sí, 
evidenciando diferentes dinámicas y posiblemente diversos factores y eventos de disturbio 
que afectaron y afectan la distribución de edades para cada sitio en particular. En este 
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sentido, sería de importancia poder analizar las estructuras etarias de los bosques de A. 
araucana a lo largo de un gradiente ambiental y con un número sustancialmente mayor de 
observaciones, como así también identificar los principales factores de disturbio que 
influyen sobre cada sitio y la frecuencia de dichas perturbaciones. Este conocimiento 
ayudaría a ensamblar la heterogeneidad de elementos vinculantes a la dinámica de estos 
ecosistemas forestales, aportando información relevante para prácticas de manejo y 
conservación. 
Asimismo, el haber generado cronologías de gran extensión temporal y de calidad en 
términos de su representatividad geográfica y valores estadísticos, genera la posibilidad de 
ampliar su uso en otras aplicaciones dendrocronológicas, particularmente como referentes 
de reconstrucciones del clima. Las diferencias observadas en las variaciones del 
crecimiento radial en función de la altitud de los sitios aún en rangos longitudinales 
acotados, justificaría el estudio de patrones de crecimiento a escalas aún menores, por 
ejemplo entre laderas de distinta exposición, entre el límite superior e inferior del bosque, 
entre otras, lo que aportaría a la identificación de posibles patrones y tendencias de 
crecimiento a nivel de árbol y de sitio. Igualmente, se observó que en los sitios de 
ambiente mésico, las relaciones de competencia inter e intraespecífica podrían jugar un rol 
importante en los patrones de crecimiento de los árboles y en sus tendencias. En este 
sentido, la profundización de estudios orientados a decodificar con más detalle las 
relaciones entre árboles de la misma especie y entre especies que ocurren dentro del 
mismo bosque, aportaría información sobre las relaciones de competencia y el uso de los 
recursos, factores relevantes en la comprensión de los procesos de dinámica forestal. En 
este aspecto, la fase experimental del cálculo de resistencia a distintos umbrales de 
restricción hídrica y térmica, aunque factible solo con plantines, constituiría un enlace 
cuali-cuantitativo para validar lo observado en árboles de mayor desarrollo y en 
condiciones naturales de crecimiento. 
En otro orden, el estudio de las principales variables climáticas de incidencia en el 
crecimiento de A. araucana y la identificación de la intensidad de respuesta en función de 
características ontogenéticas y ambientales, aumentan el potencial de explorar otros 
aspectos de la especie como proxy climático en el norte de Patagonia. Además, dados los 
cambios climáticos registrados principalmente durante el último siglo, el estudio de las 
relaciones entre el crecimiento y el clima a lo largo del tiempo, podría dar indicios de 
cambios en las respuestas o en la intensidad de respuesta de los árboles a lo largo del 
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tiempo. Esto contribuiría aún más a determinar el potencial de A. araucana como proxy 
climático en la región. En este sentido, y debido a la falta de registros meteorológicos 
largos, completos y bien distribuidos en la región (Scarpati et al., 2011), se podrían 
generar reconstrucciones climáticas de mayor calidad para permitir un conocimiento más 
detallado de las variaciones en el clima de Patagonia en tiempos pasados. 
El análisis de la Eficiencia intrínseca del Uso del Agua (EiUA) reveló que los árboles de 
A. araucana tienen diferentes respuestas fisiológicas en función de la edad y el tamaño de 
los árboles, y en función de las condiciones ambientales donde se desarrollan. Se estima 
que algunas de estas diferencias en los valores de EiUA, observadas principalmente en 
sitios mésicos, pueden deberse al uso diferencial de los recursos que hacen los árboles a 
medida que crecen, como así también a las diferentes condiciones ambientales a las que se 
enfrentan a medida que se acercan al dosel superior. Estudios sobre las diferencias 
microambientales a lo largo del gradiente de altura, desde el suelo hasta el dosel superior, 
podrían dar evidencia sobre estas respuestas diferenciales observadas en los individuos de 
A. araucana. Como se observó en los Capítulos II y III, los árboles tienen distinta 
respuesta del crecimiento en función del sexo, pero no se conoce cómo puede influir este 
factor ontogenético en las respuestas fisiológicas de EiUA. Futuros estudios sobre las 
respuestas de EiUA y sus tendencias en individuos de distinto sexo tanto en ambientes 
mésicos como xéricos, contribuirían a ampliar el conocimiento sobre las respuestas 
fisiológicas y ecológicas de esta especie. 
Se observó que todos los árboles presentaron incrementos significativos en la EiUA 
durante los últimos 100 años, que pueden estar dados tanto por un aumento en la tasa 
fotosintética, por una reducción de la apertura estomática o por una combinación de 
ambos. El análisis de los contenidos de isótopos estables de oxígeno a través de la relación 
18O/16O (δ18O) en los anillos de crecimiento podría revelar la causa de los aumentos en la 
EiUA observados en A. araucana. Además, el análisis de las variaciones en la EiUA de 
los árboles en tiempos donde la concentración de CO2 atmosférica se mantuvo 
relativamente constante, podría revelar el verdadero efecto del aumento del CO2 del último 
siglo en el uso que los árboles hacen del agua. También se observó que las variaciones de 
δ13C presentaron una alta correlación espacial en la región, aunque se observaron 
diferencias en los valores entre los distintos sitios que podrían estar vinculados a 
diferencias climáticas, principalmente a la precipitación y temperatura. Diferentes estudios 
de las variaciones interanuales de δ13C en sitios de ambiente mésico y xérico y su 
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comparación con series temporales de precipitación y temperatura, podrían informar la 
verdadera influencia de estas variables sobre los contenidos de 13C/12C (δ13C) en los 
anillos de crecimiento, como así también revelar el potencial del δ13C como proxy 
climático. 
Finalmente, dadas las respuestas heterogéneas de los árboles al clima y a las condiciones 
ambientales, y de acuerdo a la situación crítica del estado de conservación de los bosques 
de A. araucana, todos estas posibles futuras líneas de investigación aportarían información 
relevante para entender mejor la ecología de esta especie y de estos bosques, y para 
conocer la capacidad adaptativa frente a los cambios ambientales. Se ha mencionado, que 
el conocimiento sobre la ecología y dinámica de los bosques es fundamental para 
pronosticar cómo el cambio climático afectará la dinámica de los bosques y la adaptación 
de las especies frente a los futuros escenarios de cambios en el clima, ya que se ha 
sugerido que las diferentes respuestas de los bosques pueden llevar a procesos de 
adaptación, migración y hasta extinción de especies (Aitken et al., 2008). Esta información 
también constituiría la base para diseñar y determinar estrategias de mitigación del cambio 
climático global, como así también para formular estrategias y planes de manejo y 
conservación de esta emblemática especie en peligro de extinción. 
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